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Extensas áreas do Brasil são destinadas ao cultivo de pastagens, cuja finalidade é a 
alimentação bovina. Estas áreas são ocupadas por diversas espécies forrageiras, incluindo as 
pertencentes ao gênero Urochloa, formado por algumas das espécies mais plantadas no país, 
como a U. humidicola. Esta espécie é um hexaploide que se reproduz por meio de apomixia, 
sendo originária da África; como principais características apresenta tolerância a áreas úmidas 
e solos ácidos e capacidade de resistir bem ao pastejo pesado. Há poucas décadas, a Embrapa 
iniciou um programa de melhoramento em Urochloa, no qual diversos cruzamentos já foram 
realizados em várias espécies do gênero, inclusive em U. humidicola: a cultivar comercial 
BRS Tupi foi cruzada com o acesso H031, único genótipo sexual presente no Banco de 
Germoplasma (BAG) da Embrapa, gerando uma população de 364 genótipos, dos quais 279 
indivíduos foram identificados como sendo híbridos F1. Estes híbridos foram utilizados na 
construção de um mapa genético obtido por meio de marcadores microssatélites, 
desenvolvidos exclusivamente para a espécie. No entanto, devido à pouca saturação do mapa, 
neste trabalho novos marcadores SSR foram desenvolvidos e utilizados para saturar o mapa 
genético-molecular preliminar da espécie. O mapa genético atual foi construído com um total 
de 122 locos SSR, constituído por 294 marcas, das quais 133 foram introduzidas por meio dos 
novos SSR. Estas marcas foram distribuídas em 69 grupos de ligação (LGs), com tamanhos 
variando de 5,6cM a 135,5cM e cobertura de 3224,4cM. Os grupos de homologia (HGs) 
foram formados por marcadores contendo duas marcas ou mais ligadas ao mapa, 
estabelecendo, desta forma, a ligação entre os LGs. Seis HGs foram obtidos e dois LGs 
permaneceram não ligados. A fenotipagem para o modo de reprodução nos híbridos F1 
possibilitou o mapeamento do caráter apomixia (apo-loco) no LG2 com distância de 23cM da 
marca Bh027.c.D2. Embora o novo mapa de U. humidicola conte com a inserção de novas 
marcas, este ainda necessita ser saturado com marcadores SNPs, possibilitando, assim, o 
aumento na densidade de marcadores no mapa, bem como a localização de marcas ligadas ao 
apo-loco e a outros caracteres de importância econômica. 
 









Large areas of Brazil are destined for the cultivation of pasture, where the purpose is to feed 
cattle. These areas are occupied by various forage species, including the genus Urochloa, 
composed of some of the most planted species in the country, as the U. humidicola. The 
species is native to Africa and its main characteristics are tolerance to wetlands, the ability to 
resist well to heavy grazing and to acidic soils and is a hexaploid, reproducing by apomixis. A 
few decades ago, Embrapa started the breeding program in Urochloa, where currently many 
crossings have been performed in several species of the genus, including U. humidicola, 
where the commercial cultivar BRS Tupi was crossed with access H031, which is the only 
sexual genotype the Germplasm Bank of Embrapa, generating a population of 364 genotypes 
and 279 individuals were identified as F1 hybrids. These hybrids were used in the construction 
of a genetic map based on microsatellite markers, developed exclusively for the species. 
However, due to low map saturation, new SSR markers were developed and used to saturate 
the existing map. The current map was constructed with a total of 122 SSR loci, consisting of 
294 markers, of which 133 were introduced by the present study. The markers were 
distributed in 69 linkage groups (LGs), with sizes ranging from 5,6cM to 135,5cM and with a 
total length of 3224,4cM. The homology groups (HGs) were formed by markers containing 
two or more bands linkage to the map, thereby establishing the connection between the LGs. 
Six HGs were obtained and two LGs remained unbound. A phenotyping for the reproduction 
mode was carried out in F1 hybrids and the results included in the map whose character 
apomixis (apo-locus) was mapped on LG2 with a distance of 23cM of Bh027.c.D2 marker. 
Although the new map U. humidicola is formed by the introduction of new markers, this still 
needs further saturated, including SNP markers, making possible to obtain a higher density 
map, the location bands link to the apo-locus and link to other characters of economic 
importance that may be mapped in the same. 
 







Inicialmente esta tese apresentará uma revisão bibliográfica a respeito da espécie 
Urochloa humidicola (Rendle) Morrone & Zuloaga (syn. Brachiaria humidicola (Rendle) 
Schweick), relatando sua importância econômica, aspectos de sua biologia, os avanços de 
trabalhos já realizados, bem como o progresso do melhoramento genético na espécie. 
Os resultados obtidos durante o desenvolvimento deste trabalho serão divididos 
em capítulos, apresentados no formato de artigos científicos. No Capítulo I será apresentado o 
desenvolvimento de novos marcadores microssatélites e no Capítulo II será abordada a 
saturação do mapa genético de U. humidicola.  
O Capítulo I apresenta o artigo “Microsatellite markers for Urochloa humidicola 
(Poaceae) and their transferability to other Urochloa species”, publicado na BMC Research 
Notes (8: 83, 2015), e resultados complementares. O artigo teve como principal objetivo 
desenvolver e caracterizar novos marcadores moleculares microssatélites para a espécie a 
partir de diferentes genótipos e avaliar a transferibilidade dos mesmos para outras espécies do 
gênero. Duas bibliotecas enriquecidas foram desenvolvidas, sendo a primeira construída a 
partir de um genótipo sexual e a outra a partir de um pool de genótipos apomíticos. Um total 
de 114 locos foi desenvolvido, dos quais 64 foram polimórficos em 34 genótipos avaliados. 
Foi observado o número de bandas de cada loco, bem como calculado o conteúdo de 
informação polimórfica e o poder discriminatório dos mesmos. Uma análise da estrutura 
populacional foi feita para os genótipos avaliados, com base nos marcadores desenvolvidos. 
Neste artigo, a transferibilidade para quatro espécies do gênero foi avaliada e apresentou 
resultados satisfatórios para todas. Nos resultados complementares são discutidas a influência 
do genótipo utilizado na construção de bibliotecas enriquecidas e seus efeitos nas análises de 
diversidade genética e estrutura populacional. 
O capítulo II, intitulado “Saturação do mapa genético molecular de Urochloa 
humidicola”, apresenta como principais objetivos a saturação do mapa genético molecular da 
espécie e a busca de marcadores ligados à apomixia. Para a saturação do mapa genético, 122 
locos SSR apresentaram 294 marcas ligadas ao mapa, das quais 133 marcas foram resultado 
deste trabalho e inseridas no mapa pré-existente. Um total de 69 grupos de ligação (LG) foi 
obtido com tamanhos variando de 5,6cM a 135,5cM, classificados em seis grupos de 
homologia. O caráter apomixia foi mapeado em um único LG, cuja marca mais próxima está 
situada a 23cM do apo-loco. 
 
 
Ao final da tese são apresentados os resumos dos resultados encontrados no 
decorrer deste trabalho, as conclusões gerais e perspectivas para a continuação do trabalho. 
Por fim, é apresentado o artigo “Evidence of allopolyploidy in Urochloa 
humidicola based on cytological analysis and genetic linkage mapping” (Anexo I), submetido 
à revista BMC Plant Biology em agosto de 2015, resultante de colaboração com a Dra. Bianca 
B. Z. Vigna. O trabalho aborda o desenvolvimento do mapa genético de U. humidicola, com o 
mapeamento do apo-loco e de 160 Marcadores em Dose única (MDUs), derivados de 
marcadores SSRs. Foram ainda levantadas evidências da alopoliploidia da espécie com base 
em análises citológicas e genéticas. Em seguida, apresenta-se o artigo “Detection of genetic 
resistence to cocoa black pod disease caused by three Phytophthora species” (Anexo II), 
publicado na revista Euphytica em 2015, resultante da colaboração no trabalho de tese da Dra. 
Mariana A. Barreto. Tal artigo se refere à avaliação de resistência de 262 genótipos F1 de 
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O Brasil possui extensas áreas de pastagens destinadas à alimentação bovina, com 
a criação do chamado “boi verde”, sendo que a maior parte destas áreas é constituída por 
espécies pertencentes aos gêneros Panicum e Urochloa. No entanto, tais áreas são formadas 
por um número muito limitado de cultivares, promovendo uma situação de grande risco para a 
pecuária brasileira. A baixa variabilidade genética das forrageiras representada pelo pequeno 
número de cultivares utilizadas para o plantio torna as áreas de pastagens muito vulneráveis à 
ação de fatores bióticos e abióticos. 
As gramíneas do gênero Urochloa são de origem africana, tendo sido introduzidas 
no Brasil no início da década de 1950. Estas gramíneas desempenham um papel de extrema 
importância para o sistema agropastoril, por viabilizar o cultivo de pastagens e a criação de 
gado em regiões de solos ácidos e de baixa fertilidade. Atualmente, dentre as espécies de 
maior importância no Brasil, podemos citar cinco como sendo as mais cultivadas, sendo elas: 
Urochloa decumbens, U. brizantha, U. humidicola, U. ruziziensis e U. dictyoneura. 
A espécie U. humidicola é uma planta perene que se reproduz por apomixia, salvo 
algumas exceções. É bem adaptada a solos de baixa drenagem, sendo a espécie mais 
recomendada para cultivo nas áreas encharcadas do país. Além disso, a espécie também é 
bastante adaptada a solos ácidos, o que permite seu cultivo em regiões como os cerrados 
brasileiros. 
Na Embrapa Gado de Corte a espécie vem sendo pesquisada com o intuito de 
obter, através do melhoramento genético, cultivares mais adaptadas às regiões edafoclimáticas 
brasileiras. Recentemente, mais precisamente em 2012, a Embrapa lançou a cultivar BRS 
Tupi, resultado de uma seleção massal, realizada em uma população derivada de genótipos 
introduzidos no Brasil. Esta cultivar se desenvolve formando touceiras, possui perfilhamento 
mais intenso, seu desempenho é superior em relação à cultivar ‘comum’, inclusive na seca, 
suportando uma maior lotação animal, apresenta florescimento mais precoce, além de ter uma 
maior tolerância às cigarrinhas-das-pastagens. 
A Embrapa possui um Banco de Germoplasma (BAG) de U. humidicola com 58 
acessos, todos apomíticos, com exceção de um único genótipo, o acesso sexual H031. O nível 
de ploidia observado nesses acessos é variável, sendo observado de 6x a 9x. A cultivar 
apomítica BRS Tupi e o acesso sexual H031 são hexaploides naturais (2n=6x=36). Ambos 





sendo avaliada agronomicamente pela instituição.  Essa progênie também teve seu modo de 
reprodução determinado e, além disso, foi utilizada por Vigna (2010) e Vigna et al. (2015), 
para a construção do primeiro mapa genético de U. humidicola, onde foi mapeada a apomixia 
na espécie. Nestes trabalhos, obteve-se baixa saturação do mapa; número de grupos de ligação 
além do esperado para a espécie; ausência de marcas ligadas à apomixia; dificuldade na 
formação dos grupos de homologia; presença de locos com herança dissômica e polissômica; 
ocorrência do possível mapeamento preferencial dos locos microssatélites desenvolvidos e 
ausência da amplificação de alguns locos microssatélites no genitor H031.  
Diante desses fatos, o presente trabalho teve como foco a construção de novas 
bibliotecas enriquecidas a partir de diferentes genótipos, com o intuito de gerar novos 
marcadores microssatélites para a espécie e saturar o mapa já obtido, a fim de esclarecer os 
aspectos abordados por Vigna (2010) e Vigna et al. (2015), melhorando a compreensão do 



























Agropecuária no Brasil 
No Brasil, as pastagens são de grande relevância para a pecuária, pois são a fonte 
primária da alimentação do rebanho bovino. O país possui um vasto território, com 
possibilidade de expansão de suas áreas de pastos e potencial para melhorar a eficiência 
produtiva dessas, já que muitas destas áreas têm sido utilizadas de maneira inadequada, sem 
explorar a capacidade máxima das forrageiras e dos locais onde estas se encontram.  
Em 2012, o país comportou um rebanho de 212 milhões de cabeças de gado em 
uma área de 171 milhões de hectares. O número de cabeças de gado abatidas foi de 40,4 
milhões, com uma produção de 9,4 milhões de toneladas de carcaça bovina. Deste total, o 
Brasil consumiu 7,71 milhões de toneladas e as 1,69 milhões de toneladas restantes foram 
exportadas. O Brasil recuperou, em 2012, o posto de maior exportador de carne bovina do 
mundo, posto que havia sido perdido para a Austrália em 2011 (Anuário Brasileiro da 
Pecuária, 2013). 
Grande parte das áreas destinadas a pastejo são manejadas inadequadamente, 
resultando em menores ganhos de produtividade. Oliveira (2007) afirma que o manejo é 
essencial para assegurar a produtividade animal a longo prazo, manter a estabilidade e a 
perenidade, e incrementar a produção de biomassa vegetal. Segundo Dias-Filho (2011), as 
regiões Centro-Oeste e Norte do país apresentam, aproximadamente, 70 milhões de hectares 
em algum estágio de degradação. De acordo com Zimmer et al. (1994), o Brasil possui cerca 
de 30 milhões de hectares de pastagens degradadas ocupadas unicamente por espécies do 
gênero Urochloa. 
As pastagens apresentam uma inquestionável importância para a pecuária 
brasileira, sendo que, aproximadamente, 105 milhões de hectares são compostos por 
pastagens naturais e as demais áreas são constituídas por pasto cultivado (Pereira et al., 2001). 
Ainda que o Brasil possua um grande número de espécies nativas e com grande potencial para 
forragicultura, a maior parte das áreas são compostas por forrageiras exóticas (Pereira et al., 
2001). Dentre as espécies usadas, estima-se que cerca de 80% das pastagens sejam formadas 
por cultivares do gênero Panicum e Urochloa (Fernandes et al., 2000). 
Segundo Keller-Grein et al. (1996), até meados da década de 1990, 20 cultivares 
foram originadas de apenas cinco acessos, pertencentes a quatro espécies africanas (U. 





tropical, sendo eles: Brasil, Colômbia, Costa Rica, Cuba, Equador, México, Panamá e 
Venezuela. 
Chiari et al. (2007a) afirmam que, apesar da grande diversidade de gêneros e 
espécies de forrageiras, o número de cultivares utilizadas é restrito, onde grandes áreas são 
ocupadas por poucas cultivares, tornando as pastagens brasileiras vulneráveis à ocorrência de 
pragas, doenças e mudanças climáticas, colocando em risco a pecuária. Desta forma, é 
primordial a obtenção de novas cultivares forrageiras, com o objetivo de aumentar a 
produtividade e a diversificação das pastagens. 
 
Gênero Urochloa e banco de germoplasma 
O gênero Brachiaria possui cerca de 100 espécies distribuídas em todos os 
trópicos, especialmente na África (Renvoize et al., 1996). É constituído por plantas herbáceas, 
eretas ou prostradas, anuais ou perenes, rizomatosas ou não, comumente emitem raízes 
adventícias nos nós, quando em contato com o solo. A bainha foliar é glabra ou pilosa, 
normalmente excedendo as dimensões dos internódios (Leitão Filho, 1977). A panícula 
consiste de poucos (às vezes um só) a diversos racemos com espiguetas sésseis ou subsésseis, 
arranjadas em duas fileiras em uma ráquis usualmente achatada (Bogdan, 1977). 
Este gênero pertence à família Poaceae, subfamília Panicoideae, tribo Paniceae, 
sendo sua descrição realizada primeiramente por Trinius (1834), como pertencendo à 
subdivisão do gênero Panicum e em seguida elevada ao nível de gênero por Grisebach (1853). 
Alguns autores reclassificaram algumas espécies do gênero Brachiaria como pertencendo ao 
gênero Urochloa, sendo que, as principais características utilizadas para distinguir as espécies 
dos gêneros Brachiaria e Urochloa são: o tipo de articulação da espigueta, a simetria da 
inflorescência, textura e ornamentação do antécio superior e, presença ou ausencia de crista, 
arístula, prolongamento e forma do calo na base do antecio superior (Morrone & Zuloaga, 
1992). Uma análise filogenética entre Brachiaria e Urochloa observou que estes gêneros, 
juntamente com Eriochloa e Melinis, formam um grupo monofilético, sendo necessários mais 
estudos para melhor estabelecer as relações entre as espécies e os gêneros analisados 
(Gonzáles & Morton, 2005). Algumas espécies do gênero Brachiaria, como B. brizantha 
(Hochst. ex A. Rich.) Stapf, B. decumbens Stapf, B. ruziziensis R. Germ. & C.M. Evrard, B. 
dictyoneura (Fig. & De Not.) Stapf, inclusive a espécie B. humidicola (Rendle) Schweick, 
objeto de estudo neste trabalho, foram reclassificadas como pertencentes ao gênero Urochloa 





classificação, resolveu-se adotá-la. Portanto, estas espécies serão referidas como Urochloa 
brizantha (Hochst. ex A. Rich.) R.D. Webster, U. decumbens (Stapf) R. D. Webster, U. 
ruziziensis (R. Germ. & C. M. Evrard) Crins, U. dictyoneura (Fig. & De Not.) Veldkamp e U. 
humidicola (Rendle) Morrone & Zuloaga, respectivamente. 
Segundo Pagliarini et al. (2007), no gênero Urochloa, a maioria das espécies é 
poliploide, principalmente tetraploide e apomítica. Os números básicos de cromossomos 
relatados para o gênero correspondem a x = 6, x = 7 e x = 9 (Valle & Savidan, 1996; Bernini 
& Marin-Morales, 2001; Boldrini et al., 2011; Utsunomiya et al., 2005; Mendes-Bonato et al., 
2002, 2006; Risso-Pascotto et al., 2003, 2006a, 2009).  
O primeiro relato da introdução de espécie do gênero Urochloa no Brasil ocorreu 
em 1952, com um acesso de U. decumbens, realizado pelo Instituto de Pesquisa Agropecuária 
do Norte (IPEAN). No entanto, em decorrência da sua baixa produção de sementes, não 
alcançou importância comercial (Serrão & Simão Neto, 1971). A cultivar australiana Basilisk 
da espécie U. decumbens foi o segundo acesso introduzido no país, no início da década de 
1960, pelo International Research Institute (IRI) (Sendulsky, 1978). Também foram 
introduzidas no Brasil, nesta mesma época, as espécies U. ruziziensis, U. humidicola e U. 
dictyoneura (Sendulsky, 1978; Renvoize et al., 1996; Karia et al., 2006).  
Em 1967, foi introduzida a espécie U. brizantha, oriunda da Zimbabwe Grassland 
Research Station e lançada em 1984 como cultivar Marandu, pela Empresa Brasileira de 
Pesquisa Agropecuária (EMBRAPA) (Nunes et al., 1984; Keller-Grein et al., 1996). Este 
genótipo, também conhecido como capim-braquiarão, capim-brizantão ou capim-brizanta, se 
tornou a gramínea mais plantada no Brasil até os dias atuais (Karia et al., 2006; Pedreira et 
al., 2009; Pezzopane et al., 2015). 
De acordo com levantamentos realizados, foram introduzidas no Brasil sete 
espécies de Urochloa, sendo elas: U. brizantha, U. decumbens, U. dictyoneura, U. 
humidicola, U. arrecta (Hack. ex T. Durand & Schinz) Morrone & Zuloaga (syn. B. radicans 
Napper), U. ruziziensis e U. vittata (Stapf) Morrone & Zuloaga (syn. B. vittata Stapf). As 
espécies U. extensa (Chase) C. Nelson, Sutherl. & Fern. Casas (syn. B. extensa Chase), U. 
mutica (Forssk) T. Q. Nguyen (syn. B. mutica (Forssk)) e U. plantaginea (Link) R. D. 
Webster (syn. B. plantaginea (Link) Hitchc.) foram introduzidas no Brasil, provavelmente, há 
dezenas de anos, como cama para escravos em navios negreiros, sendo, portanto, 
consideradas como nativas. Existem ainda outras cinco espécies, nativas do Brasil: U. 





Webster (syn. B. fasciculata (Sw.) Parodi), U. mollis (Sw.) Morrone & Zuloaga (syn. B. 
mollis (Sw.) Parodi), U. reptans (L.) Stapf (syn. B. reptans (L.) C. A. Gardner & C. E. Hubb.) 
e B. venezuelae (Hack.) Henrard (Sendulsky, 1976, 1978; Seiffert, 1980). Alvim et al. (2002) 
afirmam que as espécies deste gênero mais utilizadas no Brasil na formação de pastagens são: 
U. decumbens, U. brizantha, U. humidicola, U. ruziziensis, U. dictyoneura e U. mutica. 
As espécies do gênero Urochloa têm sido muito usadas em todas as áreas 
tropicais do mundo por serem bastante adaptadas a solos ácidos e de baixa fertilidade,  boa 
tolerância a alto teor de Al e baixos teores de P e Ca no solo (Rao et al., 1996). Este gênero 
também apresenta, como características positivas, um alto vigor de rebrota e uma boa 
persistência sob condições de intensa ou frequente desfolha (Alvim et al., 2002). Além disso, 
Botrel et al. (1987) afirmam que, dentre várias gramíneas avaliadas, as do gênero Urochloa 
foram as que apresentaram melhor cobertura do solo, sendo eficientes forrageiras no controle 
da erosão. 
As gramíneas com importância econômica deste gênero, por serem exóticas, 
apresentavam escassa diversidade de germoplasma, até a introdução de uma ampla coleção no 
Centro Internacional de Agricultura Tropical (CIAT), na Colômbia, resultado de coletas 
feitas nos anos de 1984 e 1985, no leste e sul da África, com suporte do International Board 
for Plant Genetic Resources (IBPGR) em colaboração do International Livestock Center for 
Africa (ILCA) (Valle, 1990).  
Um total de 687 acessos se encontra no CIAT (Colômbia), sendo que 520 acessos 
desta coleção foram levados para o ILCA (Etiópia) e 455 acessos pertencentes a 13 espécies 
foram introduzidos no Brasil, em um acordo com a Embrapa. Esta coleção está sendo mantida 
na Embrapa Gado de Corte, em Campo Grande-MS, e está disponível para o programa de 
melhoramento do gênero (Valle et al., 2008a).  
Com exceção das cinco espécies mais importantes (U. brizantha, U. decumbens, 
U. ruziziensis, U. humidicola e U. dictyoneura), a coleção brasileira de Urochloa permanece 
pouco explorada, devido à falta de conhecimentos básicos e equipes estruturadas para 
conduzir as pesquisas (Valle et al., 2008a).  
 
Urochloa humidicola 
 U. humidicola (Rendle) Morrone & Zuloaga tem como origem o sudeste da 
África, ocorrendo em áreas úmidas, de drenagem deficiente ou com inundações sazonais. 





Por apresentar essas características, a espécie tem sido muito explorada nos trópicos como 
opção de forragem em relação às demais espécies de braquiárias, principalmente nas savanas 
africanas e ambientes similares, como é o caso dos Cerrados Brasileiros. A exploração dessa 
gramínea como pastagem só foi possível através da sua introdução na América do Sul, após 
expedição de coleta realizada pelo CIAT, com suporte do IBPGR em colaboração do ILCA 
(Jungmann et al., 2010). 
Morfologicamente, a espécie se caracteriza como sendo uma planta perene, 
estolonífera e rizomatosa, com até um metro de altura. Possui colmo subcilíndrico glabro, 
sendo os vegetativos prostrados ou arqueados na região inferior, emitindo raízes a partir dos 
nós inferiores, e os colmos reprodutivos são eretos. As folhas possuem de 5 a 16 mm de 
largura e até 30 cm de comprimento, são lanceoladas, normalmente glabras, semicoriáceas, 
margem delgada, curtamente aculeada. Suas inflorescências possuem de 7 a 12 cm de 
comprimento, são racemosas e terminais, com 2 a 5 racemos pilosos, amplamente espaçados 
sobre um eixo central. As espiguetas possuem aproximadamente 5 mm de comprimento, são 
verdes mescladas de roxo, pilosas, dispostas em duas fileiras ao longo da ráquis (Dias-Filho, 
1983; Tropicalforages, 2015).  
Dos 67 acessos do BAG de U. humidicola existentes no CIAT, 58 acessos se 
encontram na Embrapa Gado de Corte. Estes genótipos foram avaliados pelo Programa de 
Melhoramento Genético de Forrageiras da Embrapa, quanto ao modo de reprodução, 
citogenética e também em relação a caracteres agronômicos e morfológicos (Jungmann et al., 
2010). Dentre todos os acessos mantidos na Embrapa, 57 se reproduzem por apomixia e 
somente um acesso, o H031, se reproduz sexuadamente (Chiari et al., 2007b). Com a 
identificação deste acesso sexual hexaploide (H031) no BAG da espécie foi possível a 
obtenção de uma progênie F1, oriunda do cruzamento com a cultivar comercial BRS Tupi, 
apomítica e também hexaploide (Chiari et al., 2007c; Bitencourt et al., 2008; Vigna, 2010; 
Vigna et al., 2015). 
Análises citológicas realizadas com 54 acessos de U. humidicola revelaram 
genótipos com 2n = 36, 2n = 42 e 2n = 54 cromossomos. Os autores ainda descrevem o 
número básico de cromossomos observado para a espécie como sendo x = 6.  Outra 
constatação feita no estudo foi a ocorrência de doze univalentes em assincronismo com o 
genoma principal no acesso H003, enquanto que no acesso H030, seis univalentes mostraram 
assincronismo. Para ambos os acessos foi proposta uma origem alopoliploide, com base no 





H003 e H030, foi constatado que eles são heptaploides derivados de x = 6 (Boldrini, 2009; 
Boldrini et al., 2009a; 2009b). 
Segundo Embrapa (2015a), a espécie U. humidicola apresenta grande importância 
dentre as disponíveis para formação de pastagens, sendo até pouco tempo, as cultivares 
existentes no país foram selecionadas para as condições de outros países e introduzidas no 
Brasil. A cultivar mais plantada no país é conhecida popularmente como cv. comum, 
provavelmente introduzida da Austrália, na década de 70. A Llanero, outra cultivar usada no 
país, foi lançada em 1987 na Colômbia e introduzida no país por empresas de sementes. Em 
2012, a Embrapa lançou a cultivar BRS Tupi que surgiu como mais uma opção para atender 
às necessidades dos pecuaristas por uma cultivar de U. humidicola, selecionada para as 
condições brasileiras. 
BRS Tupi foi resultado de uma seleção massal em populações derivadas de 
plantas coletadas pelo CIAT, em Burundi, no leste da África. Em relação às características 
morfológicas, esta cultivar é estolonífera e se desenvolve formando touceiras, atingindo uma 
altura entre 50 a 75 cm. Possui perfilhamento mais intenso e denso, quando comparado à 
cultivar comum. Os rizomas são curtos e a bainha das folhas possui estrias, com pilosidades 
claras. Essa pilosidade não é observada na cultivar comum. Suas anteras são amarelas, sendo 
que na cv. comum são de cor roxa. O estigma é vermelho-escuro, sendo observado na cv. 
Llanero com cor branca e pontas roxas; na cv. comum apresenta variação de cor roxa a preto. 
Além de apresentar florescimento precoce, BRS Tupi mostra desempenho superior, inclusive 
no período de seca, sustentando lotação animal mais alta. Também apresentou uma melhor 
tolerância às cigarrinhas-das-pastagens (Embrapa, 2015b). 
 
Poliploides 
Entende-se como poliploidia a existência de mais do que dois genomas em um 
mesmo núcleo celular (Wittmann & Agnol, 2003). A poliploidia é, provavelmente, a alteração 
citogenética mais importante na especiação e evolução dos vegetais (Stebbins, 1971). Na 
literatura é possível observar estimativas bastante variáveis em relação à poliploidia em 
plantas, desde 30 a 35% (Stebbins, 1971), 67% (Lewis, 1980), mais de 70% (Goldblatt, 1980) 
e até 95% das pteridófitas e 80% das angiospermas como sendo poliploides (Leitch & Bennet, 
1997). Estima-se que 70% das forrageiras cultivadas sejam poliploides (Bueno et al., 2006). 
Os poliploides podem ser classificados como autopoliploides, sendo formados 





interespecífica, com posterior duplicação do genoma (Wittmann, 2004). Os autopoliploides, 
por serem constituídos por vários cromossomos homólogos, podem formar principalmente 
multivalentes durante a meiose e apresentar herança polissômica, enquanto que os 
alopoliploides são caracterizados pelo pareamento preferencial de cromossomos, resultante da 
combinação de dois genomas diferentes, além de formação de bivalentes na meiose e herança 
dissômica (Jackson, 1982; Ramsey & Schemske, 2002; Zielinski & Mittelsten, 2012; Klie et 
al., 2014). De acordo com Stebbins (1971), um terceiro tipo de poliploide pode ocorrer, o 
poliploide segmentar, formado pela duplicação dos genomas de espécies aparentadas, que 
mantém certa homologia entre seus cromossomos, permitindo um pareamento parcial, 
podendo exibir formas variadas e intermediárias de herança, ou seja, dissômica para algumas 
características e polissômicas para outras. A duplicação cromossômica é um fator importante 
após um evento de hibridação, pois restaura a fertilidade nos híbridos, regularizando o 
pareamento meiótico (Stebbins, 1971).  
Os alopoliploides quando comparados aos autopoliploides são considerados mais 
comuns na natureza (Soltis et al., 2014), fato que corrobora o relato de Díaz-Pérez et al. 
(2014), sendo, nas gramíneas, a diversidade de espécies tem sido gerada em grande parte pela 
alopoliploidia. Segundo Estep et al. (2014), os alopoliploides estabelecem novas combinações 
genômicas e toleram melhor diferentes ambientes quando comparados aos ancestrais 
diploides, sendo os poliploides, portanto, responsáveis pela ocupação dos principais 
ecossistemas de pastagens do mundo. Madlung (2013) afirma que os genes homeólogos 
duplicados em alopoliploides podem ser sub-funcionalizados, possibilitando os alopoliploides 
expressarem respostas diferentes para uma série de condições de estresse. Desta forma, estes 
organismos teriam um aumento funcional em relação às respostas a um maior número de 
ambientes estressantes, portanto, mais adaptados evolutivamente. 
Segundo Weiss-Schneeweiss et al. (2013), organismos diploides e poliploides 
podem ocupar áreas divergentes, como observado por Pozzobon et al. (2013), sendo 
constatada uma aparente associação entre o nível da ploidia de Paspalum pleostachyum 
(Poaceae) e a altitude das regiões onde os acessos da espécie se encontravam. Neste trabalho, 
genótipos diploides foram coletados ao nível do mar, enquanto os triploides e tetraploides 
foram coletados numa faixa variando entre 350 a 1020 metros acima do mar. Os autores 
afirmam que a disseminação e sobrevivência de acessos poliploides poderia ser favorecida em 
condições adversas como em regiões de períodos de secas frequentes e severas e em elevadas 





diploides e poliploides podem ocupar diferentes áreas, sendo sua distribuição estruturada de 
acordo com um gradiente de aridez (Manzaneda et al., 2012). Evidências de que os 
poliploides podem se adaptar melhor em determinadas condições também foram observadas 
na família Asteraceae (Ramsey, 2011), onde genótipos hexaploides de Achillea borealis, 
quando transplantados em campo e comparados aos tetraploides, demonstraram uma 
vantagem de sobrevivência cinco vezes maior. Os resultados obtidos por estes trabalhos 
indicam que organismos poliploides apresentam uma maior tolerância a ambientes adversos, 
corroborando a afirmação de De Wet (1980) de que os poliploides seriam mais adaptados, 
sendo capazes de ocupar locais menos favoráveis quando comparados aos seus ancestrais 
diploides. O estabelecimento da ligação entre ploidia e sua ocupação em áreas distintas é 
pouco esclarecida, pois não se sabe se esta diferença é devida a processos não adaptativos 
como a limitação de dispersão, ou a processos adaptativos (Weiss-Schneeweiss et al. 2013). 
Segundo Mable (2013), apesar das evidências observadas de que os poliploides apresentam 
maior flexibilidade genética, conferindo uma maior vantagem competitiva sobre os diploides, 
ainda são necessários estudo complementares, como, por exemplo, uma comparação em que 
os poliploides demonstrem desvantagens em certas condições ambientais.  
Nos poliploides estabelecidos se observa um comportamento bastante comum, a 
diploidização. Ainda que estes organismos apresentem duas ou mais cópias do mesmo 
genoma, idênticos ou similares, com o passar do tempo tendem a se comportarem como 
indivíduos diploides (Wittmann, 2004). O processo de diploidização ocorre após uma ampla 
reestruturação do genoma, com alterações e mudanças ao nível gênico, silenciamento de 
genes, reestruturação dos cromossomos, ação de transposons e novos padrões de expressão 
gênica. No entanto, ainda não está esclarecida a forma pela qual o genoma de organismos 
poliploides evolui e se diploidiza (Wolfe, 2001). 
Soltis & Soltis (1995, 1999) mencionam que grande parte dos poliploides teria 
surgido por várias vezes ao longo do tempo por meio de eventos múltiplos, sendo originados 
por distintos genitores. Diversos trabalhos demonstram a origem polifilética dos poliploides, 
por meio de análises de DNA, morfológicas, citológicas e ecológicas (Soltis & Soltis, 1995; 
Nelson & Elisens, 1999; Segraves et al., 1999; Sharbel & Mitchel-Olds, 2001). 
Para o melhoramento genético de plantas, a indução da poliploidia surgiu como 
uma alternativa na obtenção de novos genótipos e até mesmo melhorar os materiais já 
existentes. Este método pode ser utilizado de três formas principais, como: poliploidização da 





entende-se esse efeito como plantas maiores e melhores; poliploidização de um híbrido estéril 
para restaurar a fertilidade ou sintetizar uma nova espécie; ou poliploidização como ponte 
para a transferência de genes de interesse entre genótipos com ploidias diferentes, 
possibilitando a realização de cruzamentos intra- ou interespecíficos (Dewey, 1980).  
Segundo Cavalier-Smith (1978), entre os efeitos mais comuns da poliploidização 
está o aumento no volume da célula, apesar de ser variável a extensão com que esse processo 
ocorre (Stebbins, 1950). Evidências indicam que, ao longo do tempo, o volume da célula de 
um organismo poliploide tende a diminuir aos níveis de diploides (Butterfass, 1987). De 
acordo com Bretagnolle & Lumaret (1995), os poliploides apesentam folhas maiores e 
grossas, menos hastes e inflorescências, aumento no peso de sementes, porém, com menos 
sementes no geral. A poliploidia pode, ainda, interferir nas mudanças dos sistemas 
reprodutivos, como, por exemplo, na auto-incompatibilidade genética que pode ser quebrada 
nos poliploides, ocasionando uma maior taxa de autofecundação (Stebbins, 1950; 
Wedderburn & Richards, 1992).  
Poliploides artificiais têm sido gerados com sucesso em plantas, por meio de 
hibridação interespecífica, cultura de tecidos, indução por fatores físico-químicos, cultura de 
protoplastos e hibridação somática, em diversas espécies, inclusive do gênero Urochloa: U. 
ruziziensis (Swenne et al., 1981; Ishigaki et al., 2009), U. decumbens (Simioni & Valle, 2009; 
Souza-Kaneshima et al., 2010) e U. brizantha (Pinheiro et al., 2000). De acordo com Pereira 
et al. (2012), os poliploides artificiais são gerados e utilizados no melhoramento genético para 
diferentes finalidades, como: obtenção de linhagens em curto espaço de tempo; ampliar a 
variabilidade; permitir o cruzamento e transferência de genes entre plantas com ploidias 
divergentes; ampliar a expressão de características agronômicas de interesse; e restaurar a 
fertilidade em híbridos intra e interespecíficos. Em decorrência da poliploidia, Thompson & 
Lumaret (1992) relatam a possibilidade de que o efeito de dosagem de um gene poderia 
aumentar as chances de ocorrer a apomixia. Nestes casos, os organismos diploides seriam 
preferencialmente sexuais, mas a poliploidia atuaria maximizando as chances do surgimento 
da apomixia. Outra possibilidade abordada pelos autores seria que mais de um gene estaria 
envolvido no controle da apomixia, sendo que cada um dos genes necessitaria da presença e 









Gregor Mendel (1822-1884) foi o responsável por lançar a base da ciência 
genética em seus experimentos. Após a condução dos experimentos com Pisum, os cientistas 
Naegeli e Kerner encorajaram Mendel a realizar cruzamentos em Hieracium. Depois de 
realizados os cruzamentos em Hieracium, Mendel relata a dificuldade em gerar os híbridos e 
que estes pareciam ser resultantes da autofecundação. No entanto, hoje se sabe que essa 
observação foi devida à ocorrência da apomixia (Asker & Jerling, 1992). 
A grande maioria das espécies vegetais superiores se reproduz sexuadamente por 
meio da fusão do gameta masculino e feminino. A meiose tem um papel fundamental nesse 
processo, reduzindo o número cromossômico dos gametas, com posterior fertilização, 
recombinação e, consequentemente, gerando a variabilidade genética. No entanto, em muitas 
espécies de plantas, a meiose não está envolvida na formação da semente. Neste caso, a 
semente é formada assexuadamente por um mecanismo denominado de apomixia, onde estas 
sementes originariam plantas geneticamente idênticas à planta mãe (Cruz et al., 1998). 
Hojsgaard et al. (2014) afirmam que a apomixia é observada em 32 ordens, 78 famílias e 293 
gêneros, sendo as famílias Poaceae, Asteraceae e Rosaceae, as que apresentam o maior 
número de espécies apomíticas.  
Segundo Asker & Jerling (1992), existem dois tipos principais de apomixia, a 
gametofítica e a esporofítica. Na gametofítica, os sacos embrionários não reduzidos podem 
ser originados de duas formas distintas: pela diplosporia, sendo o saco embrionário formado 
por divisão mitótica a partir da célula mãe do megásporos, ou pela aposporia, sendo o saco 
embrionário formado por divisão mitótica da célula somática da nucela. Para a apomixia 
esporofítica, também chamada de embrionia adventícia, não ocorre a formação de sacos 
embrionários, apesar disso, os embriões se desenvolvem a partir de tecidos somáticos do 
óvulo.  
Para o melhoramento genético de espécies apomíticas, a apomixia é considerada 
como um problema, pois dificulta a passagem das características paternas para a progênie. 
Apesar disso, a eficiência com que as plantas apomíticas têm em gerar clones via semente 
despertou interesse dos pesquisadores. A possibilidade de transferência do(s) gene(s) que 
controla(m) essa característica para genótipos superiores, como híbridos e cultivares, 
viabilizaria a produção de  sementes pelos próprios produtores, reduzindo os custos da 
propriedade. Segundo Kandemir & Saygili (2015), a produção das sementes pelos próprios 





constituição genética da planta mãe, o que não seria possível nos híbridos clássicos devido à 
endogamia e diminuição do desempenho. A apomixia possibilitaria não só a reprodução, mas 
também evitaria a perda de heterozigosidade na progênie, pois o óvulo manteria o genótipo 
parental (Lone & Lone, 2013). Outra alternativa viabilizada pela transferência de gene(s) da 
apomixia seria a transformação de plantas propagadas vegetativamente em plantas apomíticas, 
o que diminuiria a transmissão e infecção por vírus na cultura (Carneiro et al., 2003).  
Valle (1990) relata que em 14 espécies de Urochloa foram observados acessos 
que se reproduziam por apomixia e outros que se reproduziam sexuadamente (dentro de uma 
mesma espécie). Na espécie U. brizantha, somente o acesso BRA002747 foi caracterizado 
como sendo um diploide sexual (Valle & Glienke, 1991). Os demais acessos da espécie são 
poliploides, sendo a maioria tetraploide e apresentando apomixia do tipo apospórica 
facultativa (Valle 1986, Valle 1990, Valle & Savidan 1996). Em U. humidicola, dos 58 
acessos do BAG, apenas um acesso (H031) se reproduz sexuadamente, todos os outros 
acessos são apomíticos (Boldrini et al., 2009a; 2009b). 
No caso das espécies de Urochloa, embora seja observada a ocorrência de sacos 
embrionários meióticos juntamente com sacos apospóricos (Araújo et al., 2005), a observação 
de um único saco embrionário apospórico caracteriza a apomixia como sendo do tipo 
facultativa (Valle, 1990). 
 De acordo com Asker & Jerling (1992), os primeiros trabalhos com apomixia, 
realizados em Parthenium argentatum, sugeriram que esse mecanismo possuía herança 
recessiva em relação à sexualidade, sendo o fenótipo apomítico controlado pela ação de vários 
genes recessivos. O mesmo foi observado para Cenchrus ciliaris (Bashaw et al., 1970) e 
Paspalum notatum (Burton & Forbes, 1960). Estes resultados discordam do observado por 
Martínez et al. (2001), sendo a apomixia em P. notatum controlada por uma herança 
tetrassômica de um gene dominante com efeito pleiotrópico. Em milho foi encontrado um 
grupo de ligação que está relacionado com a apomixia em Urochloa, o que acaba 
corroborando com relatos de que este caráter seria controlado por um só gene (Pessino et al., 
1997). No entanto, Grimanelli et al. (1998a) em Tripsacum, parente selvagem do milho, 
mapeando o cromossomo responsável pelo controle da apomixia através uso de RFLP, além 
de constatarem que o fracasso da meiose seria controlado por um gene dominante, também 
relatam que o processo geral da apomixia pode ser um pouco mais complexo e possivelmente 
controlado por genes ligados. Estes autores ainda mencionam que o(s) gene(s) 





gametas haploides, explicando a relação entre apomixia e a poliploidia. Em progênies 
resultantes do cruzamento de Citrus volkameriana x Poncirus trifoliata, com apomixia do tipo 
esporofítica, as análises resultantes do uso de marcadores moleculares, isoenzimas e QTL, 
mostraram que este caráter é de controle bem mais complexo do que o relatado para apomixia 
gametofítica (García et al., 1999). 
De acordo com resultados encontrados na literatura, pelo menos dois genes seriam 
responsáveis por controlar o caráter da apomixia, um para apomeiose e outro para 
partenogênese (Ozias-Akins & Van-Dijk, 2007). Em um estudo realizado em Hieracium 
praealtum (Asteraceae) por meio de uma análise de deleção, foi identificado o loco Loss of 
Apomeiosis (LOA) responsável por regular a aposporia e o deslocamento para a via sexual e o 
loco Loss of Parthenogenesis (LOP) que controlaria os processos de embriogênese e a 
formação do endosperma (Catanach et al. 2006). 
Em gramíneas, diversos estudos têm relatado a apomixia como sendo um caráter 
de herança monogênica: em Urochloa spp. como aposporia dominante em relação à 
sexualidade (Valle e Glienke 1993; Valle et al. 1994; Miles & Valle, 1996), em Panicum 
maximum como herança simples dominante (Savidan, 1982), em Pennisetum como 
monogênica dominante (Sherwood et al., 1994), em Paspalum notatum como herança 
tetrassômica de um único gene dominante (Martínez et al., 2001). Em U. humidicola, 
resultados da análise do modo de reprodução em híbridos provenientes de um cruzamento, o 
mesmo utilizado neste trabalho, constataram que a proporção de plantas apomíticas e sexuais 
foi de 1:1, resultado este que indica a apomixia ser controlada por um único gene dominante 
sobre a sexualidade (Bitencourt et al., 2012). Resultados similares também foram observados 
por Barrios et al. (2013) e Worthington & Miles (2015), sendo em cruzamentos realizados em 
U. decumbens observada uma segregação de 1:1 para o modo de reprodução.  
Os programas de melhoramento genético de gramíneas forrageiras da Embrapa e 
CIAT têm realizado com sucesso cruzamentos utilizando genótipos apomíticos como 
genitores masculinos e alguns acessos sexuais como genitores femininos. Na literatura, relatos 
de diversos cruzamentos já foram realizados utilizando genótipos sexuais e apomíticos nas 
espécies U. humidicola, U. brizantha, U. decumbens e U. ruziziensis (Resende et al., 2007; 









O número excessivo de animais nas pastagens e o limitado número de cultivares 
disponíveis, aliado a uma baixa adaptação a fatores bióticos e abióticos das gramíneas, 
contribuem para a baixa produção das forrageiras (Subbarao et al., 2014). Desta forma, o 
melhoramento genético de plantas tem como finalidade a obtenção de novos genótipos, cujas 
características devem se mostrar superiores às cultivares plantadas atualmente. Segundo Valle 
et al. (2008a), as características buscadas pelos programas de melhoramento são: aumento da 
produtividade e qualidade, a resistência a pragas e doenças, produção de sementes de boa 
qualidade, uso eficiente dos fertilizantes e adaptação aos fatores edafoclimáticos. Atualmente, 
os melhoristas têm se deparado com um desafio duplo, o de desenvolver e melhorar cultivares 
existentes, contribuindo para o aumento da produtividade, e também reduzir os impactos 
ambientais, como, por exemplo, o uso eficiente de nutrientes pelas plantas (Chapman et al., 
2014).  
O melhoramento genético de plantas forrageiras, em particular as espécies 
tropicais, ainda não atingiu o mesmo progresso quando comparado aos cereais. Nos países 
desenvolvidos, as espécies temperadas apresentam maior avanço em relação às tropicais 
(Pereira et al., 2001).  
No Brasil, o melhoramento de forrageiras é recente e, atualmente, os programas 
de melhoramento se concentram na Embrapa, possuindo cinco unidades básicas, sendo elas: a 
Embrapa Gado de Corte atuando no melhoramento de Urochloa, Panicum e Stylosanthes; 
Embrapa Gado de Leite com melhoramento de Pennisetum, Urochloa e Medicago sativa; 
Embrapa Cerrados com melhoramento dos gêneros Andropogon, Arachis, Stylosanthes, 
Cratylia e Leucaena; Embrapa Acre atuando no melhoramento de Arachis; e a Embrapa 
Pecuária Sudeste com melhoramento de alfafa, Paspalum e Cajanus cajan (Jank et al., 2005a, 
2011). 
O programa de melhoramento do gênero Urochloa teve início em 1988, quando a 
Embrapa, em parceria com o CIAT, importou vários acessos, dando início aos trabalhos de 
melhoramento (Valle, 1990). A introdução e a seleção a partir da variabilidade natural em 
BAGs tem sido o principal método de melhoramento utilizado para forrageiras no país, tanto 
para espécies exóticas, quanto para as nativas, e esta estratégia ainda deverá ser responsável 
pela obtenção de novos genótipos elite (Pereira et al., 2001; Jank et al., 2005b; Miles, 2007). 
Numa segunda etapa, os programas de melhoramento iniciaram o cruzamento de 





por meio dos cruzamentos controlados podem ser utilizados em novos cruzamentos e os 
híbridos apomíticos podem ser incorporados a avaliações agronômicas para identificação de 
novas cultivares (Valle et al., 2009).  
Para U. brizantha e U. decumbens, a maioria dos cruzamentos realizados é 
interespecífico devido à baixa frequência de genótipos sexuais dentro das espécies (Simeão et 
al., 2012). Os acessos pertencentes a essas duas espécies são, na sua maioria, apomíticos e 
tetraploides naturais. Já a espécie U. ruziziensis apresenta acessos sexuais e diploides. 
Segundo Souza Sobrinho et al. (2011) e Borges et al. (2011), progênies geradas por meio do 
cruzamento entre plantas de U. ruziziensis estão sendo avaliadas para diversos caracteres de 
importância agronômica. Na Bélgica, Swenne et al. (1981) e Gobbe et al. (1981) conseguiram 
tetraploidizar plantas sexuais diploides de U. ruziziensis com o uso de colchicina e esses 
genótipos fazem parte do programa de melhoramento da Embrapa Gado de Corte para 
obtenção de híbridos interespecíficos (Simeão et al., 2012). 
Segundo Resende et al. (2007), foram realizadas hibridações interespecíficas entre 
plantas apomíticas tetraploides de U. brizantha e U. decumbens (genitores masculinos) com 
plantas sexuais tetraploidizadas de U. ruziziensis (genitores femininos). De acordo com Valle 
et al. (2008a), esses cruzamentos foram possíveis por essas três espécies pertencerem ao 
mesmo complexo agâmico e por apresentarem mesma ploidia, devido à tetraploidização 
artificial de U. ruziziensis, como relatado por Savidan & Valle (1999).  
Devido à ausência de ferramentas de triagem adequadas e marcadores moleculares 
eficientes e confiáveis para avaliação quanto ao modo de reprodução, os programas de 
melhoramento da Embrapa e CIAT desenvolveram várias populações através da 
recombinação de híbridos sexuais para seleção recorrente (Worthington & Miles, 2015). De 
acordo com Miles (2007), a seleção recorrente para capacidade específica de combinação 
(SRCEC) é um método apropriado para aumentar os efeitos heteróticos, quando não se tem 
marcadores eficientes para seleção no modo de reprodução em plântulas, como em Urochloa. 
A cultivar Basilisk (U. decumbens) foi utilizada no programa de melhoramento do CIAT 
como genitor masculino (doador de pólen) para a SRCEC. As primeiras progênies foram 
geradas em 2005, sendo que cerca de 500 genótipos foram transplantados em campo onde a 
cultivar Basilisk era cultivada. A polinização cruzada foi assegurada pelo grande espaçamento 
utilizado na implantação dos genótipos em campo e pela auto-incompatibilidade de genótipos 
sexuais de Urochloa (Ngendahayo et al., 1988). Um total de 2250 genótipos de 233 famílias 





selecionados para recombinação e 168 híbridos foram escolhidos para avaliação (Worthington 
& Miles, 2015). 
Um marcador RAPD nomeado de N14, ligado à Apospory-Specific Genomic 
Region (ASGR) foi identificado (Pedraza Garcia, 1995), convertido em um marcador SCAR 
(Sequence Characterized Amplified Regions) e usado para seleção dos híbridos no segundo 
ciclo de SRCEC. Este marcador possibilitou a seleção de 3.000 híbridos apomíticos. Testes 
realizados nas progênies confirmaram que a eficiência de seleção deste marcador para a 
apomixia foi de 90%. Este marcador já foi utilizado para triagem em mais de 12.000 híbridos 
para o modo de reprodução, no segundo e no terceiro ciclos de SRCEC, e também será 
utilizado na seleção do quarto ciclo em 2015 (Worthington & Miles, 2015). 
Na Embrapa, genótipos apomíticos promissores de U. decumbens têm sido 
gerados através da seleção recorrente recíproca, sendo obtidos 457 híbridos intraespecíficos, 
resultantes do cruzamento de genótipos sexuais tetraploidizados artificialmente com a cv. 
Basilisk (tetraploide apomítica). Deste total, 153 híbridos tiveram seu modo de reprodução 
avaliado, apresentando uma segregação de 1:1. As 80 plantas sexuais obtidas foram cruzadas 
novamente com a cv. Basilisk. Avaliações estão sendo conduzidas a partir das progênies 
obtidas nos cruzamentos e novos genótipos serão selecionados para posterior recombinação. 
Os híbridos apomíticos promissores serão identificados e avançarão para o desenvolvimento 
de novas cultivares (Barrios et al., 2013). 
Em U. humidicola, hibridações foram realizadas na Embrapa Gado de Corte, 
utilizando o único genótipo sexual do BAG da espécie, o acesso H031, como genitor materno 
e a cultivar apomítica BRS Tupi, utilizada como genitor paterno, sendo os dois genótipos 
hexaploides (2n=6x=36) (Vigna, 2010; Vigna et al., 2015; Ricci et al., 2011). Dos 364 
indivíduos obtidos por meio deste cruzamento, 279 indivíduos foram confirmados como 
sendo híbridos através do uso de marcadores RAPD (Chiari et al. 2007c; Bitencourt et al., 
2008). Segundo Ricci et al. (2011), ao analisar alguns desses híbridos, foram observadas 
anormalidades como a ocorrência de bi-, tetra-, hexavalentes e mistura entre estes, presença 
de dois nucléolos em alguns meiócitos e também alocação preferencial de pequenos 
cromossomos na placa metafásica. Estes híbridos também tiveram seu modo de reprodução 
determinado por Bitencourt et al. (2007), Valle et al. (2008b) e Zorzatto et al. (2010), através 
da análise dos sacos embrionários, sendo observada uma segregação de 1:1, corroborando 





estudados pelos diferentes autores citados acima pertencem à mesma população de 
mapeamento estudada neste trabalho. 
 
Marcadores moleculares microssatélites 
O surgimento dos marcadores moleculares possibilitou a visualização do fenótipo 
molecular resultante da expressão dos genes. Em teoria, qualquer fragmento de DNA pode ser 
utilizado como um marcador molecular, desde que este seja responsável por revelar 
polimorfismo entre diferentes genótipos (Souza, 2001). Os marcadores de DNA apresentam 
um conjunto amplo de locos e são estáveis, ou seja, não são influenciados pelo meio ambiente 
(Maluf et al., 2001). 
Diferentes finalidades são atribuídas aos marcadores moleculares para análise 
genética, como a identificação de um determinado genótipo, na avaliação da taxa de 
cruzamento, teste de paternidade ou parentesco, na avaliação da diversidade genética entre 
acessos de BAGs, construção de mapa genético e mapeamento de características qualitativas e 
quantitativas, bem como seleção assistida por marcadores e Genome Wide Selection (GWS).  
Entre os marcadores moleculares existentes estão o RAPD (Random Amplified 
Polymorphic DNA), o AFLP (Amplified Fragment Length Polymorphism), o SNP (Single 
Nucleotide Polymorphism) e o SSR (Simple Sequence Repeats).  
A elevada demanda na obtenção de dados de sequências de custo reduzido 
motivou o desenvolvimento de tecnologias de sequenciamento de alto rendimento (He et al., 
2014). Mais recentemente, com os avanços na área molecular algumas metodologias como 
GBS (Genotyping by Sequencing, Elshire et al., 2011), DArT (Diversity Arrays Technology, 
Jaccoud et al., 2001) e o RAD-Seq (Restriction Site Associated DNA, Miller et al., 2007) 
foram desenvolvidas para a realização de genotipagem por sequenciamento. Dentre estes, o 
GBS se destaca por gerar um grande número de SNPs para utilização em análises genéticas 
(Beissinger et al., 2013). Segundo Poland & Rife (2012), o GBS é ideal para estudos que 
envolvem desde um único gene até estudos que englobam todo o genoma. Para o 
melhoramento genético de plantas, este método tem se mostrado de grande relevância, como 
constatado por Romay et al. (2013). Neste trabalho, os autores genotiparam 2.815 acessos de 
milho e identificaram 681.257 marcadores SNPs, sendo que alguns destes estavam ligados a 
genes candidatos para cor, doçura e tempo de floração. 
Os SSR, também denominados como microssatélites, foram estudados a princípio 





em outros animais, como rato (Serikawa et al., 1992), porco (Moran, 1993), ave (Cheng & 
Crittenden, 1994), peixe (Estoup et al., 1993) e também em plantas (Condit & Hubbell, 1991; 
Morgante & Olivieri, 1993). Esses marcadores são sequências de 1 a 6 pares de bases com 
repetições em tandem, são encontradas em todo o genoma, estão flanqueados por sequências 
únicas, são co-dominantes, o que permite a identificação de um genótipo heterozigoto, 
possuem alto polimorfismo e, além disso, por serem muito abundantes no genoma, podem 
estar vinculados a sequências expressas. 
Alguns mecanismos têm sido mencionados para tentar explicar a alta porcentagem 
de mutação nas regiões contendo microssatélites, como erros de recombinação, crossing-over 
desigual e também o possível deslizamento da DNA polimerase durante a replicação e reparo 
do DNA (Schlotterer & Tautz, 1992; Strand et al., 1993).  
Em U. humidicola, os primeiros microssatélites identificados foram obtidos por 
Jungmann et al. (2009a), sendo que, dos 38 pares de primers desenvolvidos, 27 revelaram 
polimorfismo nos acessos avaliados da espécie e 11 locos amplificaram em B. dictyoneura. 
Vigna et al. (2011) relataram a obtenção de um novo conjunto de marcadores microssatélites 
para a espécie, com o desenvolvimento de primers específicos para 40 locos, dos quais 38 
mostraram-se polimórficos na espécie. Um teste de transferibilidade para outras espécies de 
Urochloa observou que 21 locos amplificaram em U. brizantha, 24 em U. decumbens, 6 em 
U. ruziziensis e 25 em U. dictyoneura. Marcadores microssatélites também foram obtidos para 
as espécies U. brizantha (Jungmann et al., 2009b) e U. ruziziensis (Silva et al., 2013).  
 
Mapeamento genético 
O mapa de ligação genético consiste na ordenação de um conjunto de marcadores, 
com a mensuração da distância relativa entre estes, baseando-se nas estimativas das frações de 
recombinações, sendo posteriormente estruturandos em grupos de ligação, devendo estes 
estarem ordenados de tal forma a corresponder ao número de cromossomos da espécie, 
quando bem saturado. De acordo com Ferreira & Grattapaglia (1998), o mapa genético é de 
grande importância para a análise do genoma, por possibilitar dissecar geneticamente os 
caracteres de herança complexa em caracteres de herança simples, fornecendo informações 
importantes para o auxílio do melhoramento.  
Segundo Souza (2001), o desenvolvimento de mapas genéticos para espécies 
vegetais foi resultante principalmente do polimorfismo elevado e da facilidade de obtenção de 





A quantidade de dados gerados com a genotipagem de uma população de 
mapeamento é grande, tendo como base a análise de muitos marcadores moleculares, sendo 
necessário o uso de softwares para realização das análises. Diversos desses softwares foram 
desenvolvidos para construção de mapas, como o Map-Maker/EXP (Lander et al., 1987; 
Lincoln et al., 1993), G Mendel (Liu & Knapp, 1992), JoinMap (Stam, 1993), Qgene (Nelson, 
1997), MapManager QTX (Manly et al., 2001) e OneMap (Margarido et al., 2007). 
Nos poliploides o mapeamento genético é muito mais complexo quando 
comparado com espécies diploides em decorrência a vários fatores. Um destes fatores é o 
pouco conhecimento do comportamento cromossômico de grande parte das espécies 
poliploides, dificultando a definição do padrão de herança (Wu et al., 1992). Outro fator 
limitante é a baixa detecção das ligações em fase de repulsão nos autopoliploides, e caso as 
populações de mapeamento não sejam suficientemente grandes, o mapeamento se restringirá a 
marcadores ligados em fase de acoplamento (Wu et al., 1992; Hackett et al 1998; Ripol et al., 
1999). Um último fator se refere ao alto número de genótipos possíveis em poliploides e o 
padrão complexo de bandas visualizado nos marcadores (Grivet et al., 1996). 
A construção dos mapas genéticos em poliploides é baseada na estratégia 
desenvolvida por Wu et al. (1992), sendo utilizados marcadores em dose única (MDU). Os 
autores notaram que a segregação dessas marcas ocorria na proporção de 1:1 na progênie, 
originada a partir do cruzamento entre genitores não endogâmicos. Cada MDU é analisado 
como marcador dominante, sendo observada a presença da marca em apenas um dos 
genitores, característica da segregação de 1:1. Wu e colaboradores ainda descrevem que, no 
caso dos poliploides, um MDU se assemelha a um alelo único em espécies autopoliploides ou 
como um alelo em um loco heterozigoto em diploides e alopoliploides. O problema na 
utilização de MDU é que essas marcas segregam na proporção de 1:1, mostrando 
polimorfismo em apenas um dos genitores, portanto, são gerados dois mapas distintos, um 
para cada genitor. Em poliploides, outro tipo de segregação também pode ser utilizado, como 
a de 3:1, segregação esta representada pela existência de uma mesma banda em ambos o 
genitores (Da Silva, 1993; Grivet et al., 1996). Ritter et al. (1990) afirmam que um único 
mapa pode ser obtido, integrando os mapas gerados para ambos os genitores. Essa união entre 
os dois mapas é resultante do uso de marcas que segregam na proporção de 3:1, servindo 
como ponte entre ambos os mapas. Segundo Wu et al. (1992) e Ripol et al. (1999), outros 
tipos de segregações podem ser usadas na construção de mapas em hexaploides, como 4:1 e 





mapeamento deve ser grande o suficiente para se detectar esses tipos de segregações e 
também devem existir métodos estatísticos, os quais ainda não estão disponíveis (Garcia et 
al., 2013). 
O mapeamento genético é realizado com base no desequilíbrio de ligação entre os 
locos. Esse desequilíbrio é decorrente da recombinação (crossing-over) que ocorre na meiose. 
Calculando a fração de recombinação, pode-se estimar a distância entre dois marcadores 
ligados, distância esta expressa em centiMorgans (cM). Segundo Tanksley (1993) e Liu 
(1998), o desequilíbrio de ligação devido à ligação física entre os locos, em populações cujos 
cruzamentos são controlados, atinge seu ponto máximo, resultando em uma maior eficiência 
em se detectar a ligação. Dois marcadores são considerados ligados quando possuem menos 
que 50% de recombinação (Schuster & Cruz, 2004). Desta forma, pode-se constatar que, 
quanto menor a fração de recombinação, maiores são as chances de estes estarem ligados e 
pertencerem a um mesmo grupo de ligação. 
Diversos estudos têm realizado a construção de mapas genéticos e mapeamento de 
características qualitativas e quantitativas. Um dos aspectos de maior impacto dos mapas 
genéticos é a localização de genes responsáveis por controlar características de herança 
poligênica, como é o caso dos QTL (Quantitative Trait Loci). Para Albino et al. (2006), 
marcadores moleculares associados a características de interesse econômico, tanto 
qualitativos quanto quantitativos, auxiliam os melhoristas na seleção de genótipos com as 
características desejadas, diminuindo o tempo e espaço necessários no processo de seleção. 
No entanto, é necessário que o mapa contenha marcadores fortemente ligados a gene(s) 
associado(s) aos fenótipos desejados. Serba et al. (2015) afirmam que, no caso de marcadores 
ligados a QTL, a seleção para o caráter em questão poderia ser realizada em mudas e, 
portanto, em um estágio anterior à seleção realizada em campo, acelerando o processo de 
obtenção de novas cultivares. 
 
Mapeamento da apomixia 
Pesquisadores, em especial os melhoristas, têm demonstrado grande interesse pela 
apomixia, sendo necessário um melhor entendimento a respeito de sua herança, possibilitando 
a utilização deste mecanismo, como no melhoramento genético de plantas, permitindo a 
fixação de genótipos com características superiores em espécies onde este mecanismo não é 





Diversos estudos buscaram o mapeamento do(s) gene(s) da apomixia em 
gramíneas, como em Eragrotis (Voigt & Burson, 1983), Paspalum (Martínez et al., 2001, 
2003; Pupilli et al., 2004; Stein et al, 2004, 2007; Rebozzio et al., 2012), Panicum (Ebina et 
al., 2005; Yamada-Akiyama et al., 2009), Pennisetum (Ozias-Akins et al., 1993, 1998, 2003; 
Gustine et al., 1997; Goel et al., 2006; Conner et al., 2008) e Tripsacum (Leblanc et al., 1995; 
Grimanelli et al., 1998a). 
Dentre os trabalhos realizados e citados acima, merece destaque o estudo 
realizado por Ozias-Akins et al. (1998) em Pennisetum. Neste estudo foi mapeada a ASGR 
utilizando uma população de 397 indivíduos e 12 marcadores RAPD. Os autores afirmam que 
estes marcadores moleculares pertencem ao mesmo grupo de ligação, pois qualquer 
ocorrência de recombinação teria alterado significativamente a ligação entre eles, dado o 
tamanho da progênie utilizada.  
Recentemente, vários marcadores moleculares foram identificados como estando 
ligados à apomixia em P. notatum (Stein et al., 2007; Rebozzio et al., 2012). Segundo Bluma-
Marques et al. (2014), alguns marcadores RAPD foram mapeados em P. maximum, próximos 
ao apo-loco, mostrando uma eficiência de seleção variando de 77,3% a 88,0%. Para o gênero 
Urochloa, também são encontrados na literatura alguns relatos de marcadores ligados ao apo-
loco (Pedraza Garcia, 1995; Pessino et al., 1997, 1998; Vigna, 2010; Zorzatto et al., 2010; 
Vigna et al., 2015).  
 
Mapeamento genético da apomixia em Urochloa  
Pessino et al. (1997) identificaram um grupo de ligação utilizando uma população 
resultante do cruzamento de U. ruziziensis x U. brizantha, cujos marcadores eram 
provenientes de milho e estavam localizados no mesmo grupo de ligação. No entanto, embora 
o mapa do grupo de Urochloa exibisse semelhança com o de milho, as posições dos 
marcadores estavam alteradas. Segundo os autores, os resultados obtidos neste estudo 
fornecem evidências de que um único loco estaria controlando a apomixia em Urochloa. 
Posteriormente, outro estudo mapeou dois marcadores AFLP em Urochloa, localizados 
próximo ao apo-loco. Estes marcadores, o PAM52-5 e o PAM49-13 apresentaram uma 
distância de 1,2 cM e 5,7 cM, respectivamente, do apo-loco (Pessino et al., 1998). 
Resultados obtidos em U. humidicola por Zorzatto et al. (2010) constataram uma 
segregação de 1:1 na população F1 avaliada quanto ao modo de reprodução (sexual e 





monogênica. Além disso, também localizaram um marcador RAPD a uma distância de 4,6 cM 
do apo-loco. Segundo os autores, a eficiência de seleção assistida para esse marcador ligado 
ao apo-loco foi de 95,6%. A seleção assistida foi realizada com base na comparação entre 
características fenotípicas e genotípicas (marcadores), como descrito por Silva et al. (2007). 
U. humidicola, por se reproduzir por apomixia, não possibilita a obtenção de 
linhagens endogâmicas, sendo necessária a realização de cruzamentos com genótipos 
heterozigóticos para a obtenção de progênies. Grattapaglia & Sededoff (1994) estabeleceram 
uma estratégia, chamada de pseudo-testcross, possibilitando a construção do mapa a partir de 
uma progênie F1 proveniente do cruzamento de genótipos heterozigotos. 
Vigna (2010) e Vigna et al. (2015) descrevem o primeiro mapa genético para U. 
humidicola, utilizando marcadores SSR desenvolvidos exclusivamente para a espécie 
(Jungmann et al., 2009a; Vigna et al., 2011). O mapa foi gerado com base em marcadores em 
dose única (MDU), utilizando microssatélites genotipados na progênie F1 de mapeamento 
com base na presença e ausência de bandas. A população de mapeamento de 279 híbridos foi 
gerada na Embrapa Gado de Corte, por meio do cruzamento entre o acesso sexual H031 e a 
cultivar apomítica BRS Tupi, ambos hexaploides, como já descrito anteriormente. O modo de 
reprodução (sexual e apomítico) foi determinado por Bitencourt et al. (2007), Valle et al. 
(2008b) e Zorzatto et al. (2010), sendo observada a segregação de 1:1. O mapa integrado da 
espécie foi construído seguindo a metodologia proposta por Wu et al. (2002), utilizando o 
software OneMap (Margarido et al., 2007). No mapa prévio construído por Vigna (2010), 124 
marcas foram ligadas no mapa e mapeadas em 38 grupos de ligação (LGs), com o tamanho 
dos grupos variaram de 2,3 cM a 163 cM, com média de 40,6 cM. O mapa apresentou uma 
cobertura de 1.543,8 cM, com uma distância média de 12,3 cM entre as marcas. O apo-loco 
foi mapeado em um único LG, o LG2, com distância de 31,4 cM da marca Bh026.e.D2. No 
entanto, para o mapa saturado por Vigna et al. (2015), uma melhora significativa foi 
constatada, estando 161 marcas ligadas e distribuídas em 49 LGs, com os tamanhos variando 
de 1,08 cM a 153,35 cM. O mapa saturado com novas marcas apresentou cobertura de 1.702,8 
cM e distância média de 10,6 cM. O apo-loco permaneceu ligado no LG2, com distância de 
19,4 cM da marca Bh027.c.D2 e 45,1 cM da marca Bh026.e.D2. Estas observações 
corroboram os resultados de outros trabalhos, que se referem à apomixia como um carácter de 
herança monogênica, já que o fenótipo observado na progênie segregou na proporção de 1:1.  
Vigna (2010) e Vigna et al. (2015) relatam a necessidade da saturação do mapa de 





provavelmente deve ter sido favorecido pela utilização de MDU, que também pode ter levado 
à obtenção de um número de LGs maior que o esperado para a espécie. Este fato também 
deve ter sido causado pelo baixo número de marcas do tipo 3:1 utilizadas, presentes em 
ambos os genitores e que são responsáveis por estabelecer a ponte de ligação entre dois LGs. 
Além disso, Vigna (2010) relata pouca eficiência na formação dos grupos de homologia 
(HGs), cujos resultados não se mostraram satisfatórios para os padrões genéticos da espécie. 
No entando, Vigna et al. (2015) mencionam ter encontrado oito HGs, resultado semelhante ao 
esperado para a espécie (seis HGs). Nestes trabalhos foram observados locos com herança 
dissômica e polissômica, levantando a hipótese de alopoliploidia na espécie, o que teria 
dificultado a homologia entre os LGs, já que o genoma da espécie seria constituído por 
cromossomos homólogos e homeólogos.  
Segundo Tate et al. (2005), indivíduos autoalopoliploides são originados da 
duplicação genômica de um alopoliploide, que por sua vez resulta de um híbrido, proveniente 
do cruzamento de duas espécies diferentes. Detalhes da evidência da alopoliploidia em 
espécies de Urochloa podem ser observados em Mendes-Bonato et al. (2002), Mendes et al. 
(2006), Risso-Pascotto et al. (2006b), Boldrini et al. (2010), Nielen et al. (2010) e Vigna et al. 
(2015). Em estudo realizado com 45 híbridos pertencentes à mesma população de 
mapeamento usada na construção do mapa de U. humidicola, foi observada a ocorrência de 
pareamento cromossômico irregular, com presença de uni-, bi-, tri-, tetra- e hexavalentes, bem 
como a presença de cromossomos retardatários na anáfase I e II (Ricci et al., 2011). Estes 
resultados contribuem com a hipótese de que a espécie teria sofrido uma alopoliploidização, 
com posterior duplicação do genoma, sendo, portanto, um autoalopoliploide.  
Outra hipótese abordada por Vigna (2010) seria a de ter havido o mapeamento 
preferencial do conjunto alélico vermelho observado no genitor BRS Tupi, pouco presente no 
outro genitor, o H031, constatado pelos resultados das análises realizadas por Jungmann et al. 
(2010). A utilização de marcadores desenvolvidos exclusivamente a partir do genitor 
apomítico BRS Tupi, a ausência de amplificação de alguns locos no genitor sexual H031 e a 
presença de muitos LGs com poucas marcas e poucos LGs com muitas marcas reforçam a 
hipótese do mapeamento preferencial. A hipótese da origem do genitor H031 por uma recente 
hibridação interespecífica também foi levantada, já que os resultados obtidos por Jungmann et 
al. (2010) mostram uma grande dissimilaridade entro o genótipo H031 e os demais genótipos 
analisados. Dessa forma, Vigna (2010) sugeriu a construção de uma biblioteca enriquecida a 
















Saturação do mapa genético molecular de Urochloa humidicola e mapeamento da 
apomixia na progênie F1 obtida a partir do cruzamento entre a cultivar comercial apomítica 




 Construção de duas bibliotecas enriquecidas com microssatélites para Urochloa 
humidicola, uma a partir do genitor sexual H031 e outra a partir de um pool de oito 
genótipos apomíticos;  
 
 Identificar locos, desenhar primers e determinar as condições de amplificação dos 
marcadores; 
 
 Avaliar o polimorfismo dos locos em acessos do BAG da espécie e testar a 
transferibilidade dos mesmos para outras espécies do gênero; 
 
 Saturar o mapa genético já existente da espécie com os novos locos desenvolvidos, por 
meio de uma progênie F1 segregante resultante do cruzamento de BRS Tupi e H031; 
 

















Microsatellite markers for Urochloa humidicola (Poaceae) and their 
transferability to other Urochloa species 
  
Este capítulo se refere ao desenvolvimento de novos marcadores moleculares 
SSR, provenientes da construção de bibliotecas genômicas enriquecidas com sondas do tipo 
(CT)8 e (GT)8. Duas bibliotecas foram desenvolvidas, uma a partir de um acesso sexual 
(H031) de U. humidicola e uma a partir de um pool de oito genótipos apomíticos (H010, 
H013, H015, H034, H041, H043, H101 e H108), pertencentes a diferentes conjuntos alélicos, 
de acordo com Jungmann et al. (2010). Um total de 72 locos amplificaram em Urochloa, 
sendo 64 locos polimórficos em U. humidicola.  
A transferibilidade dos locos foi avaliada nas espécies U. brizantha, U. 
decumbens, U. ruziziensis e U. dictyoneura, sendo observada a amplificação com sucesso de 
mais da metade dos locos gerados a partir de U. humidicola nas espécies do gênero avaliadas.  
Os marcadores desenvolvidos e descritos no Capítulo I foram utilizados na 
genotipagem da população de mapeamento de 279 híbridos F1 segregantes, desenvolvida a 
partir do cruzamento do acesso H031 (sexual) e da cv. BRS Tupi (apomítica), ambos 
hexaploides, com o objetivo de saturar o mapa pré existente de U. humidicola.  
Ao final deste capítulo serão apresentados resultados complementares abordando 
algumas influências dos locos desenvolvidos nas análises de diversidade genética e estrutura 



























































































 Foram realizadas análises complementares com base nos resultados da 
genotipagem dos microssatélites publicados por Vigna et al. (2011) e Santos et al. (2015). 
Para tal, foram retirados os seis híbridos analisados em Santos et al. (2015), os quais 
pertencem à população de mapeamento da espécie e são provenientes do cruzamento do 
genótipo sexual H031 e da cv. apomítica BRS Tupi, ambos hexaploides. Os híbridos foram 
retirados com o intuito de avaliar se os mesmos estavam influenciando no agrupamento dos 
demais genótipos, todos acessos do BAG da espécie (Tabela 5). O procedimento para a 
realização das novas análises seguiu como descrito em Santos et al. (2015).  
De acordo com a análise realizada no software STRUCTURE (Pritchard et al., 
2000; Falush et al., 2003, 2007), quando comparados os resultados obtidos, constata-se que os 
indivíduos classificados em um mesmo cluster na Figura 1 (Santos et al., 2015), 
permaneceram igualmente agrupados na nova análise (Figura 2), com exceção dos genitores 
da população de mapeamento. Com a exclusão dos híbridos, observou-se uma realocação dos 
genitores da população, os quais passaram a pertencer ao cluster IV, em todas as Lb’s (Figura 
2). Embora tenham sido detectadas diferenças que permitiram a classificação dos genitores no 
cluster IV, estas não foram suficientes para alterar o agrupamento dos demais genótipos nas 
novas análises.  
Comparando as análises realizadas no software STRUCTURE, a partir dos dados 
obtidos com base nos locos das três bibliotecas genômicas (Lb-1, Lb-2 e Lb-3), não foi 
possível encontrar diferenças significativas entre as mesmas, embora Lb-1 e Lb-3 tenham 
discriminado os acessos de U. dictyoneura, classificando-os separadamente das demais 
espécies de Urochloa, fato não observado em Lb-2, gerada a partir de um pool de oito 
genótipos apomíticos. Este resultado provavelmente ocorreu devido às duas bibliotecas terem 
sido geradas por genótipos isolados, uma construída a partir do genitor H031 (sexual) e a 
outra a partir da cv. BRS Tupi (apomítica). As espécies U. humidicola e U. dictyoneura 
pertencem ao mesmo complexo agâmico (Valle, 1990), levando a acreditar que a utilização 
dos locos da Lb-1 e Lb-3 devem ter favorecido uma maior sensibilidade na detecção de 
diferenças genéticas, classificando os acessos de U. dictyoneura em um grupo separado das 
outras espécies, já que esta distinção foi observada em ambas bibliotecas. Nas análises 
conjuntas (Lb-c e Lb-ct) também foi observada a classificação de U. dictyoneura em um 






Tabela 5 – Acessos de U. humidicola e de quatro espécies do gênero Urochloa usados nas 
novas análises.  
AN CIAT BRA EBC Ploidia e número de 
cromossomos 
Espécie 
1 16181 4821 H004 2n = 7x = 42 U. humidicola 
2 16182 4839 H005 2n = 6x = 36 U. humidicola 
3 16867 4863 H006 2n = 9x = 54 U. humidicola 
4 16871 4901 H008 2n = 9x = 54 U. humidicola 
5 16880 4952 H010 2n = 9x = 54 U. humidicola 
6 16882 4979 H012 2n = 9x = 54 U. humidicola 
7 16886 5011 H013 2n = 6x = 36 U. humidicola 
8 26141 5088 H015 2n = 6x = 36 U. humidicola 
9 26149 5118 H016 2n = 6x = 36 U. humidicola 
10 16877 4928 H023 2n = 9x = 54 U. humidicola 
11 16894 5070 H030 2n = 7x = 42 U. humidicola 
12 26146 5100 H031 2n = 6x = 36 U. humidicola 
13 26413 6131 H035 2n = 9x = 54 U. humidicola 
14 26432 6203 H041 2n = 6x = 36 U. humidicola 
15 16884 4995 H044 2n = 9x = 54 U. humidicola 
16 NA NA H048 2n = 7x = 42 U. humidicola 
17 NA 1929 H107 2n = 9x = 54 U. humidicola 
18 6705 2208 H112 2n = 9x = 54 U. humidicola 
19 6133 1449 H125 NA U. humidicola 
20 6369 0370 H126 2n = NA = 42 U. humidicola 
21 16162 - B057 - U. brizantha 
22 16467 - B166 - U. brizantha 
23 16499 004481 D009 - U. decumbens 
24 26300 004707 D028 - U. decumbens 
25 26163 005568 R102 - U. ruziziensis 
26 26174 005614 R104 - U. ruziziensis 
27 16186 007889 DT157 - U. dictyoneura 
28 16188 007901 DT159 - U. dictyoneura 
NA: não avaliado; AN: número de anotação; CIAT: Centro Internacional de Agricultura Tropical; BRA: código 
da EMBRAPA; EBC: código da EMBRAPA Gado de Corte.  
 
 
gerada por vários genótipos pertencentes a diferentes conjuntos alélicos (Jungmann et al., 
2010), a distinção dos acessos de U. dictyoneura das outras espécies não foi possível, sendo 
que teoricamente esta biblioteca apresentaria maiores chances de expressar diferenças entre os 







Figura 2 – Determinação da estrutura populacional a partir de marcadores microssatélites 
utilizando o software STRUCTURE. Lb-1: biblioteca construída a partir do acesso sexual 





biblioteca construída a partir do acesso apomítico H016 (Jungmann et al. 2009); Lb-c: análise 
conjunta de Lb-1 e Lb-2; Lb-ct: análise conjunta de Lb-1, Lb-2, e Lb-3. Cada um dos 28 
genótipos é representado por uma única coluna dividida em segmentos coloridos com 
comprimentos proporcionais para cada um dos conjuntos alélicos inferidos pelo K. Cada K é 
representada por uma cor diferente, sendo que Lb-1 apresentou K=19, Lb-2 K=19, Lb-c 
K=11, Lb-3 K=17, e Lb-ct K=17. Os indivíduos foram agrupados em clusters de acordo com 
a proporção Q de cada pool alélico em um indivíduo. Sete clusters foram identificados em Lb-
1, Lb-c, Lb-3, e Lb-ct (I a VII) e seis clusters de Lb-2 (I a VI). A escala à esquerda indica o 
percentual do conjunto alélico para cada acesso (Q) para a atribuição dos genótipos em 
clusters. Os genótipos foram nomeados de acordo com os números listados na Tabela 5. 
 
 
Apesar disso, dentre as três bibliotecas notou-se a presença de uma maior variação de 
pequenos conjuntos alélicos para Lb-2, fato ocorrido possivelmente pelos diferentes conjuntos 
alélicos que constituíam os genótipos utilizados na construção da mesma. 
O cluster IV foi formado pelos indivíduos que apresentaram a maior variação de 
conjuntos alélicos observados, tanto nas análises de Santos et al. (2015), quanto nas análises 
complementares. No cluster V (acessos 2 e 8), quando comparadas as três Lb’s, também 
notou-se uma maior variação de diferentes conjuntos alélicos para Lb-2, possivelmente 
detectada pelo uso de SSR desenvolvidos a partir de um pool de genótipos, formados por 
diferentes conjuntos alélicos. Para as cinco análises (Figura 2), os clusters I, II e III 
permaneceram iguais, compostos pelos mesmos acessos mencionados em Santos et al. (2015). 
Os clusters de I a V foram formados pelos acessos da espécie U. humidicola, resultado 
também observado por Santos et al. (2015). Os clusters VII e VIII das cinco Lb’s (Figura 1), 
formados pelos demais acessos de Urochloa, passaram a pertencer aos clusters VI e VII 
(Figura 2). Em todos os resultados, o cluster VI foi formado pelos genótipos das espécies U. 
brizantha, U. decumbens e U. ruziziensis, e o cluster VII pelos genótipos da espécie U. 
dictyoneura, exceto em Lb-2 sendo todos os indivíduos pertencentes às quatro espécies foram 
agrupados juntos (cluster VI). Embora não tenha sido observada uma relação concreta da 
ploidia com o agrupamento dos genótipos de U. humidicola nos clusters, foi possível notar 
que os clusters I, III e V foram formados por acessos com ploidia 6X, 9X e 9X, 
respectivamente. Dadas as análises realizadas, foi constatada uma variação genética 
relativamente ampla entre os acessos, corroborando com resultados encontrados 
anteriormente (Jungmann et al., 2010; Vigna et al., 2011), embora um número restrito de 
genótipos tenha sido avaliado.  
De acordo com o software STRUCTURE HARVESTER (Earl et al., 2012), as 





análises conjuntas Lb-c e Lb-ct, foi observado K=11 e K=17, respectivamente. Como relatado 
em Santos et al. (2015), os dados obtidos por Vigna et al. (2011) foram reanalisados e 
utilizados neste estudo formando a Lb-3 para comparação dos resultados com as demais 
bibliotecas. Vigna et al. (2011) observaram K=6, divergindo do resultado encontrado para Lb-
3, cuja diferença provavelmente se deve à forma com que os dados foram analisados, já que 
no presente trabalho estes foram analisados de acordo com o tamanho das bandas (co-
dominante) e em Vigna et al. (2011) foram avaliados com base na presença e ausência de 
bandas (dominante), o que justifica a diferença no agrupamento dos acessos e o número de 
conjuntos alélicos observados, apesar de em ambos os resultados o número de clusters ter sido 
semelhante.   
Com base nas bandas dos locos utilizados na genotipagem, foi possível estimar a 
frequência de alelos raros (frequência < 0,05), intermediários (0,05 < frequência < 0,30) e 
abundantes (frequência > 0,30) e também o número de alelos para cada classe (Tabela 6). 
Para Lb-1, Lb-2 e Lb-3, a frequência de alelos raros entre os genótipos avaliados e citados no 
Capítulo I foi de 38,2%, 30,8% e 43,3%, respectivamente, com uma média de 37,4%, 
merecendo destaque os locos BhUNICAMP048, BhUNICAMP075 e BhUNICAMP105, que 
apresentaram mais de 20 alelos raros. Provavelmente, a baixa frequência alélica (alelos raros) 
em muitos dos locos analisados se deve ao número reduzido de genótipos avaliados, pois, 
segundo afirmação de Raposo et al. (2007), alelos raros com frequência inferior a 0,05 não 
são mantidos em pequenas amostras. Dentre as três bibliotecas analisadas, Lb-3 apresentou a 
maior quantidade de locos polimórficos, com um maior número de alelos totais (450) e de 
alelos raros (195).   
Os dados da genotipagem dos acessos com base no conjunto total dos locos (Lb-
ct) foram utilizados para construção de um dendrograma (Figura 3) utilizando o software 
PAST (Hammer et al., 2001) e também para construção de uma árvore obtida pelo método 
Neighbor-Joining (Figura 4) utilizando o software DarWin (Perrier et al. 2003; Perrier & 
Jacquemoud-Collet, 2006), e a similaridade foi calculada através do coeficiente de 
similaridade de Jaccard. Para ambas análises, cada indivíduo foi identificado com as mesmas 
cores da Figura 2, para facilitar a visualização. Foi possível observar através das duas análises 
uma maior similaridade entre os mesmos genótipos agrupados em clusters pelo 
STRUCTURE, com exceção dos genótipos 1, 9, 11, 12 e 13 que se apresentaram distribuídos 
entre os demais acessos. Comparando os acessos de U. humidicola, o genótipo 12 (H031) foi 





observação, aliada à maior dissimilaridade observada anteriormente por Jungmann et al. 
(2010) em relação a este mesmo indivíduo, são fortes indícios de que este genótipo seja 
resultante de uma recente hibridação interespecífica. Na Figura 5, podemos observar os 
híbridos F1 da população de mapeamento em campo e seus genitores BRS Tupi e H031, sendo 
este último, fenotipicamente, apresenta-se bem distinto da cv. BRS Tupi, sendo mais uma 
evidência da hibridação interespecífica deste genótipo. O acesso H031 é o único genótipo 
sexual do BAG da espécie, mantido na Embrapa Gado de Corte, e foi utilizado como genitor 
na obtenção da população de mapeamento, progênie estudada neste trabalho. As demais 
espécies do gênero Urochloa apresentaram uma certa similaridade entre si, exceto os dois 
genótipos de U. dictyoneura (27 e 28), classificados em um grupo separado, com uma menor 
similaridade em relação às espécies U. brizantha, U. decumbens e U. ruziziensis. 
Com os resultados da transferibilidade dos locos para as espécies de Urochloa 
(Tabela 4 – Santos et al., 2015) foi construído um diagrama de Venn (Figura 6) para melhor 
visualização do número de locos amplificados em cada espécie, bem como o número de locos 
com amplificações comuns entre as espécies do gênero. Do total de 72 locos desenvolvidos 
para U. humidicola, 50 amplificaram em U. dictyoneura, 44 em U. brizantha, 42 em U. 
decumbens e 43 em U. ruziziensis (Santos et al., 2015), sendo possível observar a 
amplificação de 39 locos comuns a todas as espécies (Tabela 7). De acordo com relatos da 
literatura, U. humidicola e U. dictyoneura pertencem ao mesmo complexo agâmico, sendo 
espécies geneticamente próximas (Valle, 1990; Renvoize et al., 1996; Gonzalez & Morton, 
2005), justificando a maior transferibilidade observada para U. dictyoneura. 
Vários destes locos possivelmente podem amplificar em outras espécies do grupo, 
sendo de extrema importância para estudos genéticos comparativos, inclusive para os 





Tabela 6 – Frequência alélica de cada loco avaliado pertencente às três diferentes bibliotecas genômicas avaliadas, considerando o número de 
alelos total por loco e o número de alelos raros, intermediários e abundantes. 
  Frequência alélica    Frequência alélica    Frequência alélica 
Lb-1 NA RA IN AB  Lb-2 NA RA IN AB  Lb-3 NA RA IN AB 
BhUNICAMP068 10 1 9 0  BhUNICAMP109 9 1 8 0  BhUNICAMP028 6 0 6 0 
BhUNICAMP069 2 0 0 2  BhUNICAMP110 4 0 3 1  BhUNICAMP029 7 0 7 0 
BhUNICAMP070 12 6 6 0  BhUNICAMP111 15 5 10 0  BhUNICAMP030 3 0 3 0 
BhUNICAMP071 11 4 7 0  BhUNICAMP112 10 2 8 0  BhUNICAMP031 3 0 3 0 
BhUNICAMP072 3 0 1 2  BhUNICAMP113 3 0 2 1  BhUNICAMP032 10 1 8 1 
BhUNICAMP073 10 2 8 0  BhUNICAMP114 15 4 11 0  BhUNICAMP033 5 0 4 1 
BhUNICAMP074 7 0 7 0  BhUNICAMP116 3 0 1 2  BhUNICAMP034 3 0 1 2 
BhUNICAMP075 27 24 3 0  BhUNICAMP117 4 0 2 2  BhUNICAMP035 15 8 7 0 
BhUNICAMP076 10 3 7 0  BhUNICAMP119 4 0 2 2  BhUNICAMP036 9 0 9 0 
BhUNICAMP077 8 2 6 0  BhUNICAMP120 6 0 6 0  BhUNICAMP037 21 13 8 0 
BhUNICAMP078 2 0 1 1  BhUNICAMP121 6 0 5 1  BhUNICAMP038 14 4 10 0 
BhUNICAMP079 17 7 10 0  BhUNICAMP122 14 5 9 0  BhUNICAMP039 21 14 7 0 
BhUNICAMP080 22 15 7 0  BhUNICAMP124 12 5 7 0  BhUNICAMP040 2 0 1 1 
BhUNICAMP081 5 0 5 0  BhUNICAMP125 7 1 6 0  BhUNICAMP041 7 1 5 1 
BhUNICAMP082 9 0 9 0  BhUNICAMP127 7 1 5 1  BhUNICAMP042 6 0 5 1 
BhUNICAMP083 6 1 4 1  BhUNICAMP128 17 7 10 0  BhUNICAMP043 5 1 3 1 
BhUNICAMP084 9 2 7 0  BhUNICAMP128 11 4 7 0  BhUNICAMP044 17 10 7 0 
BhUNICAMP085 5 0 5 0  BhUNICAMP130 12 6 6 0  BhUNICAMP045 14 5 9 0 
BhUNICAMP086 10 2 8 0  BhUNICAMP131 14 6 8 0  BhUNICAMP046 22 16 6 0 
BhUNICAMP090 12 5 7 0  BhUNICAMP132 4 0 2 2  BhUNICAMP047 26 19 7 0 
BhUNICAMP091 9 2 7 0  BhUNICAMP133 19 13 6 0  BhUNICAMP048 29 25 4 0 
BhUNICAMP092 11 3 8 0  BhUNICAMP134 8 1 6 1  BhUNICAMP049 7 0 6 1 
                 





Tabela 6 – continuação 
  Frequência alélica    Frequência alélica    Frequência alélica 
Lb-1 NA RA IN AB  Lb-2 NA RA IN AB  Lb-3 NA RA IN AB 
BhUNICAMP094 4 0 3 1  BhUNICAMP135 14 6 8 0  BhUNICAMP050 7 2 4 1 
BhUNICAMP095 6 0 6 0  BhUNICAMP136 7 2 4 1  BhUNICAMP052 12 3 9 0 
BhUNICAMP096 11 2 9 0  BhUNICAMP137 12 5 7 0  BhUNICAMP053 18 10 8 0 
BhUNICAMP097 5 0 4 1  BhUNICAMP138 7 2 4 1  BhUNICAMP054 15 6 9 0 
BhUNICAMP098 9 0 9 0  BhUNICAMP139 6 1 3 2  BhUNICAMP055 12 3 9 0 
BhUNICAMP099 15 5 10 0  Total alelos 250 77 156 17  BhUNICAMP056 4 0 3 1 
BhUNICAMP100 7 0 7 0  Freq. alélica (%)  30,8 62,4 6,8  BhUNICAMP057 21 15 6 0 
BhUNICAMP101 13 5 8 0        BhUNICAMP058 9 0 9 0 
BhUNICAMP012 12 3 9 0        BhUNICAMP059 5 0 4 1 
BhUNICAMP103 14 3 11 0        BhUNICAMP060 8 1 7 0 
BhUNICAMP104 15 6 9 0        BhUNICAMP061 15 5 10 0 
BhUNICAMP105 30 27 3 0        BhUNICAMP062 18 12 6 0 
BhUNICAMP106 8 2 6 0        BhUNICAMP063 14  7 7 0 
BhUNICAMP107 26 19 7 0        BhUNICAMP064 13 1 12 0 
BhUNICAMP108 14 4 10 0        BhUNICAMP066 10 6 3 1 
Total alelos 406 155 243 8        BhUNICAMP067 15 6 9 0 
Freq. alélica (%)  38,2 59,9 2,0        Total alelos 450 195 241 14 
            Freq. alélica (%)  43,3 53,6 3,1 
Lb-1: locos desenvolvidos a partir do genótipo sexual H031; Lb-2: locos desenvolvidos a partir de um pool de oito genótipos apomíticos; Lb-3: locos desenvolvidos a partir 
do genótipo apomítico H016 (cv. BRS Tupi); NA: número de alelos total para cada loco; RA: número de alelos raros (frequência < 0,05); IN: número de alelos intermediários 









Figura 3 – Dendrograma mostrando a similaridade entre os acessos de U. humidicola (1 a 
20), U. brizantha (21 e 22), U. decumbens (23 e 24). U. ruziziensis (25 e 26) e U. dictyoneura 
(27 e 28), agrupados pelo coeficiente de similaridade de Jaccard. Os valores de bootstrap 
maiores que 50% são exibidos nos ramos. Os genótipos apresentam as mesmas cores das 
análises do software STRUCTURE (Figura 2) e são nomeados de acordo com os números 

























































Figura 4 – Árvore obtida pelo método Neighbor-Joining com base no coeficiente de 
similaridade de Jaccard para os acessos de U. humidicola (1 a 20), U. brizantha (21 e 22), U. 
decumbens (23 e 24). U. ruziziensis (25 e 26) e U. dictyoneura (27 e 28). Os genótipos 
apresentam as mesmas cores das análises do software STRUCTURE (Figura 2) e são 
nomeados de acordo com os números listados na Tabela 5. 
 
Figura 5 – Genitores da população de mapeamento e híbridos F1 segrugantes. A: genitor 







resultantes do cruzamento da cv. BRS Tupi e H031. Foto: Cacilda B. do Valle (A e B) e 
Bianca B. Z. Vigna (C e D). 
 
 
Figura 6 – Diagrama de Venn ilustrando o número de locos comuns para as espécies U. 
humidicola, U. brizantha, U. ruziziensis, U. decumbens e U. dictyoneura e o número de locos 
comuns entre as espécies do gênero. O resultado da amplificação dos locos para cada espécie 




Tabela 7 – Relação dos locos microssatélites com amplificação simultânea entre as espécies 
U. humidicola, U. brizantha, U. decumbens, U. ruziziensis e U. dictyoneura. 
BhUNICAMP070  BhUNICAMP094  BhUNICAMP112 
BhUNICAMP075  BhUNICAMP096  BhUNICAMP116 
BhUNICAMP076  BhUNICAMP097  BhUNICAMP120 
BhUNICAMP077  BhUNICAMP101  BhUNICAMP121 
BhUNICAMP079  BhUNICAMP103  BhUNICAMP126 
BhUNICAMP080  BhUNICAMP104  BhUNICAMP130 
BhUNICAMP083  BhUNICAMP105  BhUNICAMP131 
BhUNICAMP084  BhUNICAMP106  BhUNICAMP133 
BhUNICAMP085  BhUNICAMP107  BhUNICAMP134 
BhUNICAMP086  BhUNICAMP108  BhUNICAMP135 
BhUNICAMP087  BhUNICAMP109  BhUNICAMP136 
BhUNICAMP088  BhUNICAMP110  BhUNICAMP137 
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Saturação do mapa de Urochloa humidicola. 
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Urochloa humidicola é uma gramínea de fundamental importância para a pecuária brasileira, 
sendo uma das mais utilizadas para alimentação bovina. Esta espécie é hexaploide e se 
reproduz por apomixia, gerando descendentes geneticamente idênticos à planta mãe. Este 
trabalho apresenta o mapa de ligação para a espécie Urochloa humidicola saturado com 
marcas geradas a partir de novos locos microssatélites desenvolvidos para a espécie. O mapa 
foi construído com base em uma população de mapeamento de 279 híbridos F1 segregantes,  
gerada a partir do cruzamento de um genitor sexual (H031) e uma cultivar comercial 
apomítica (BRS Tupi), ambos hexaploides naturais. Cinquenta e oito novos locos 
microssatélites foram adicionados ao mapa já existente, totalizando 159 locos microssatélites 
polimórficos usados no mapa de ligação da espécie. Isto corresponde a cerca de 133 novas 
marcas em dose única (MDU) inseridas no mapa pré-existente da espécie, totalizando 294 
marcas, sendo que o genitor H031 contribuiu com 40,1 % das marcas, o genitor BRS Tupi 
com 47,6 % e 12,2 % das marcas foram comuns aos dois genitores. Estas marcas foram 
distribuídas em 69 grupos de ligação (LGs), cujos tamanhos variaram de 5,6 cM a 135,5 cM, 
com uma cobertura de 3224,2 cM.  A presença de duas marcas de um mesmo loco ligadas a 
diferentes LGs foi usada para formar os grupos de homologia (HGs), sendo possível encontrar 
seis HGs formados por um número bastante variável de LGs. Os híbridos da população foram 
fenotipados para o caráter apomixia e este resultado foi utilizado na construção do mapa, onde 
este caráter foi mapeado no LG2 com uma distância de 23 cM da marca Bh027.c.D2. Esta 
marca, aliada às demais encontradas na literatura, pode ser de grande auxílio aos programas 
de melhoramento de U. humidicola na seleção assistida para o caráter da apomixia, já que são 
escassos os resultados obtidos até o presente momento em relação ao mapeamento desta 
característica na espécie. 
 
















Urochloa humidicola é uma das forrageiras de maior importância na pecuária 
brasileira e tem sua origem no sudeste da África. Esta espécie é bastante adaptada a regiões 
úmidas ou mal drenadas e tolera bem solos ácidos (Keller-Grein et al., 1996). É uma planta 
perene, estolonífera, rizomatosa (Tropicalforages, 2015) e possui capacidade de gerar 
sementes férteis, geneticamente idênticas à planta mãe via apomixia facultativa do tipo 
aposporia com pseudogamia (Boldrini et al., 2009a; 2009b). Além disso, é uma espécie 
poliploide, sendo observados genótipos variando de 6x a 9x (Jungmann et al., 2010).  
Em 1988, a EMBRAPA deu início ao programa de melhoramento genético do 
gênero Urochloa, com a introdução de vários acessos no país, graças a uma parceria com o 
CIAT (Valle, 1990). Atualmente, a Embrapa Gado de Corte possui um BAG de 58 acessos de 
U. humidicola, todos apomíticos, com exceção do genótipo sexual H031 (Chiari et al., 
2007b). Através da caracterização do banco e a identificação deste acesso sexual, 
cruzamentos entre genótipos da espécie se tornaram possíveis. Até então, a introdução e 
seleção dos genótipos mais adaptados às condições edafoclimáticas do Brasil foram os 
métodos de melhoramento utilizados na obtenção das cultivares disponíveis no país (Pereira 
et al., 2001; Jank et al., 2005b). 
Hibridações entre o genótipo sexual H031 (genitor materno) e a cultivar apomítica 
BRS Tupi (genitor paterno) foram realizadas na Embrapa Gado de Corte. Uma progênie de 
364 indivíduos foi obtida, dos quais 279 foram identificados como sendo híbridos, com o uso 
de marcadores RAPD (Chiari et al. 2007c; Bitencourt et al., 2008). Esta espécie, por se 
reproduzir quase que exclusivamente por apomixia, não permite a obtenção de linhagens 
endogâmicas, necessitando a realização de cruzamentos entre genótipos heterozigotos, 
obtendo, assim, uma progênie F1 segregante. O modo de reprodução dos híbridos foi 
determinado por meio da análise dos sacos embrionários (Bitencourt et al., 2007; Valle et al., 
2008b; Zorzatto et al., 2010), sendo observada uma segregação de 1:1 (sexual:apomítico), 
cuja característica é controlada por uma herança monogênica (Zorzatto et al., 2010). Estes 
híbridos, população de estudo deste trabalho, foram genotipados com marcadores 
microssatélites publicados por Jungmann et al. (2009) e Vigna et al. (2011). 
O primeiro mapa genético para U. humidicola foi construído exclusivamente com 
o uso de marcadores do tipo microssatélites (Vigna, 2010; Vigna et al. 2015). Até o momento, 
em espécies poliploides a construção do mapa é viável através da utilização da estratégia 





(MDU). Cada MDU é tratado como marcador dominante, sendo avaliada a presença e 
ausência de banda na progênie de acordo com as marcas presentes nos genitores, sendo 
utilizada na construção do mapa a segregação de 1:1, quando o alelo está presente em apenas 
um dos genitores. Também são utilizadas as marcas que segregam na razão de 3:1, 
caracterizadas pela presença do mesmo alelo em ambos os genitores e responsáveis pela 
integração dos mapas dos genitores, obtidos a partir das marcas com segregação de 1:1.  
O mapa construído por Vigna et al. (2015) conta com um total de 161 marcas,  
mapeadas em 49 grupos de ligação (LG, Linkage Group), com uma cobertura de 1.702,8 cM. 
Foi ainda mapeada a apomixia (apo-loco) no segundo grupo de ligação (LG2) a uma distância 
de 19,4 cM da marca Bh027.c.D2 e 45,1 cM da marca Bh026.e.D2. De acordo com os 
resultados obtidos, foi constatada a necessidade de saturação do mapa da espécie, já que 
muitos LGs foram formados por poucas marcas, além de ser observado um maior número de 
LGs em relação ao esperado para a espécie. Também foi observada uma certa dificuldade na 
formação dos grupos de homologia (HG, Homology Group) pelo agrupamento dos LGs, 
provavelmente pelo baixo número de marcas ligadas no mapa, apesar de a autora ter 
encontrado oito HGs, resultado semelhante ao esperado para a espécie (2n=6x=36). Além 
dessas observações, levantou-se a hipótese de U. humidicola ser um autoalopoliploide, pois 
mais da metade dos locos (50,6%) mostraram perfil de amplificação com dois conjuntos de 
bandas, bem como locos com herança dissômica e polissômica. Uma outra hipótese levantada 
por Vigna (2010) foi a de ter ocorrido um mapeamento preferencial do conjunto alélico do 
genitor BRS Tupi, pouco encontrado no genitor H031, já que os marcadores desenvolvidos 
foram obtidos a partir do genitor BRS Tupi (Jungmann et al., 2010). A possibilidade do 
genitor H031 ter sido originado por meio de uma recente hibridação interespecífica também 
foi levantada, pois, de acordo com os resultados obtidos por Jungmann et al. (2010), este 
genótipo apresentou uma maior dissimilaridade entre os acessos, bem como uma constituição 
alélica bem distinta dos demais acessos avaliados.  
Com base nestes fatos, foram desenvolvidos novos marcadores microssatélites a 
partir do genitor sexual H031 e de um pool de oito genótipos apomíticos de U. humidicola 
(Santos et al., 2015) e utilizados na saturação do mapa genético da espécie, tentando elucidar 
as hipóteses mencionadas acima e obter um melhor conhecimento a respeito do genoma da 
espécie. Além disso, esperou-se também mapear marcas mais próximas do apo-loco, o que 
seria de grande utilidade para o programa de melhoramento da espécie na seleção assistida 





Material e Métodos 
Progênie utilizada na construção do mapa 
Uma progênie de 364 indivíduos foi obtida na Embrapa Gado de Corte, por meio 
do cruzamento do acesso sexual H031, utilizado como genitor feminino, e a cultivar 
comercial apomítica BRS Tupi (acesso H016), utilizada como genitor masculino, ambos 
hexaploides (2n=6x=36). Por meio da técnica de RAPD, dos 364 indivíduos obtidos, 279 
foram identificados como híbridos F1 segregantes (Chiari et al. 2007c; Bitencourt et al., 2008) 
e utilizados como população de mapeamento na obtenção do mapa genético da espécie. 
 
Extração de DNA 
Foi realizada a coleta de amostras das folhas jovens de cada um dos híbridos 
pertencentes à população de mapeamento, incluindo seus genitores, e armazenadas em 
nitrogênio líquido a -80 oC. Posteriormente, as amostras foliares foram liofilizadas e moídas 
em moinho mecânico. O DNA total foi extraído por Vigna (2010) de acordo com o método de 
brometo de cetiltrimetilamônio (CTAB), segundo Doyle & Doyle (1987). 
 
Identificação do modo de reprodução  
Para a identificação das plantas apomíticas e sexuais, flores em antese foram 
coletadas e dissecados 60 óvulos de cada um dos genótipos da população; em seguida, estes 
foram clarificados segundo Young et al. (1979). A análise foi realizada por Bitencourt et al. 
(2007), Valle et al. (2008b) e Zorzatto et al. (2010), utilizando um microscópio com contraste 
de interferência e um total de 270 genótipos foram avaliados, com um mínimo de 50 óvulos 
clarificados por indivíduo. A identificação do modo de reprodução para cada híbrido da 
população pode ser observada na Tabela Suplementar 1. Com base nos resultados, um teste de 
qui-quadrado foi realizado para testar se a segregação estava de acordo com a de um caráter 
com herança monogênica. 
 
Marcadores microssatélites e segregação 
Para a construção do mapa de U. humidicola, foram utilizados marcadores 
publicados por Jungmann et al. (2009), Vigna et al. (2011) e Vigna et al. (2015), sendo todos 
estes marcadores desenvolvidos a partir da biblioteca construída com o genitor BRS Tupi 
(Jungmann et al., 2009). Para a saturação do mapa já existente, foram utilizados os locos 





polimorfismo, seis híbridos da população de mapeamento e seus genitores foram testados. A 
relação dos locos utilizados no mapa final encontra-se na Tabela 8.  
As bandas foram tratadas como marcas dominantes, sendo avaliadas como 
marcador em dose única (MDU) segundo proposto por Wu et al. (1992), sendo cada uma 
analisada com base na presença (1) ou ausência (0) nos genitores e na população de 
mapeamento. O teste de Qui-quadrado foi realizado nos dados para identificar as marcas que 
seguiam a segregação de 1:1 no caso de marcas presentes em apenas um dos genitores e 3:1 
para marcas presentes em ambos os genitores. Foi realizada a correção de Bonferroni com 
nível de significância de 0,05 para evitar a ocorrência de erro tipo I (falsos positivos). Após a 
realização do teste de Qui-quadrado e a correção de Bonferroni, marcas que se apresentavam 
fora da proporção desejada foram descartadas das análises. 
 
Notação dos marcadores e dos grupos de ligação 
As marcas ligadas ao mapa foram nomeadas conforme mencionado por Vigna 
(2010) e Vigna et al. (2015), sendo adotada a nomenclatura Bhx.y.z, sendo “x” se referindo 
ao número do marcador, “y” se refere à marca amplificada dentro do marcador e “z” se refere 
à origem do polimorfismo do marcador. A notação adotada para “z” segue como mencionado 
por Wu et al. (2002), sendo que “D1” corresponde a uma marca heterozigota para H031 e 
homozigota para a cv. BRS Tupi (ao x oo), “D2” corresponde a uma marca homozigota para 
H031 e heterozigota para a cv. BRS Tupi (oo x ao) e “C” correspondendo a marca 
heterozigota para os dois genitores (ao x ao). Marcas nomeadas como “D1” e “D2” 
correspondem a locos heterozigotos em apenas um dos genitores (testcross), segregando na 
proporção de 1:1. Já as marcas nomeadas como “C” correspondem a locos heterozigotos para 
os dois genitores, segregando na proporção de 3:1.  
Para os grupos de ligação (LGs) foi adotada a nomenclatura LGx_y, onde “x” 
corresponde ao número arábico crescente e “y” corresponde aos tipos de marcas ligadas no 
LG em questão, sendo “D1” referindo-se a LG com marcas exclusivas do genitor H031, “D2” 
referindo-se a LG com marcas exclusivas do genitor BRS Tupi e “I” quando o LG apresenta 
















Sequência dos primers (5’ – 3’) 





BhUNICAMP002 GQ981354 (GT)3...(CTT)3...(GT)7...(CT) 60 Jungmann et al. (2009) 4 250-262 0 
BhUNICAMP003 GQ981355 (AC)6...(AT)3...(AT)3 60 Jungmann et al. (2009) 6 178-198 0 
BhUNICAMP004 GQ981356 (GT)10...(GT)3 60 Jungmann et al. (2009) 6 232-251 2 
BhUNICAMP005 GQ981357 (CA)8T(AC)3 62 Jungmann et al. (2009) 3 182-208 0 
BhUNICAMP007 GQ981359 (TG)16...(GCA)4 57 Jungmann et al. (2009) 3 178-200 0 
BhUNICAMP008 GQ981360 (GA)18 60 Jungmann et al. (2009) 3 250-262 1 
BhUNICAMP009 GQ981361 (AG)8 57 Jungmann et al. (2009) 5 213-224 1 
BhUNICAMP010 GQ981362 (TG)6 55 Jungmann et al. (2009) 5 178-200 2 
BhUNICAMP011 GQ981363 (TA)5 57 Jungmann et al. (2009) 1 194 0 
BhUNICAMP012 GQ981364 (GT)9G(GA)5 60 Jungmann et al. (2009) 2 164-168 1 
BhUNICAMP013 GQ981365 (TCA)6 60 Jungmann et al. (2009) 1 208 0 
BhUNICAMP014 GQ981366 (AC)6AT(AC)4 57 Jungmann et al. (2009) 5 257-271 2 
BhUNICAMP015 GQ981367 (GT)8 60 Jungmann et al. (2009) 6 256-320 3 
BhUNICAMP016 GQ981368 (CT)6(AT)6(GT)9 60 Jungmann et al. (2009) 2 268-298 2 
BhUNICAMP018 GQ981370 (AC)3TC(AC)4 62 Jungmann et al. (2009) 6 194-204 2 
BhUNICAMP020 GQ981372 (GCCG)3...(AC)9 60 Jungmann et al. (2009) 3 238-249 1 
BhUNICAMP021 GQ981373 (AG)18 60 Jungmann et al. (2009) 3 288-318 1 
BhUNICAMP022 GQ981374 (AG)17 60 Jungmann et al. (2009) 2 204-222 1 
BhUNICAMP023 GQ981375 (CA)7 60 Jungmann et al. (2009) 4 236-292 0 
BhUNICAMP024 GQ981376 (CA)7 60 Jungmann et al. (2009) 6 190-204 3 
BhUNICAMP025 GQ981377 (TC)3(TG)5(AG)5 60 Jungmann et al. (2009) 9 184-228 3 
BhUNICAMP026 GQ981378 (GT)7 60 Jungmann et al. (2009) 5 218-232 2 
BhUNICAMP027 GQ981379 (CT)16 60 Jungmann et al. (2009) 3 200-204 1 















Sequência dos primers (5’ – 3’) 





BhUNICAMP028 JF812604 (GT)4GG(GT)3 57 Vigna et al. (2011) 2 195-199 0 
BhUNICAMP029 JF812605 (TC)3(TG)8 55 Vigna et al. (2011) 2 144-168 1 
BhUNICAMP030 JF812606 (AT)3TGC(AT)4 60 Vigna et al. (2011) 1 132 0 
BhUNICAMP031 JF812607 (GT)7 60 Vigna et al. (2011) 2 126-131 1 
BhUNICAMP032 JF812608 (GT)7 60 Vigna et al. (2011) 2 212-216 0 
BhUNICAMP034 JF812610 (GA)20 51 Vigna et al. (2011) 9 169-191 1 
BhUNICAMP035 JF812611 (AC)4(CA)5CG(CA)3...(CA)5 51 Vigna et al. (2011) 3 160-263 2 
BhUNICAMP036 JF812612 (TTG)9(TG)6TT(TG)5CG(TG)5 60 Vigna et al. (2011) 8 204-282 5 
BhUNICAMP037 JF812613 (TG)8 55 Vigna et al. (2011) 9 234-288 6 
BhUNICAMP038 JF812614 (AG)13 60 Vigna et al. (2011) 3 298-310 2 
BhUNICAMP039 JF812615 (TC)9...(TC)10 55 Vigna et al. (2011) 6 208-236 2 
BhUNICAMP040 JF812616 (CTTG)3 60 Vigna et al. (2011) 1 250 0 
BhUNICAMP042 JF812618 (TG)7 60 Vigna et al. (2011) 3 224-230 0 
BhUNICAMP043 JF812619 (GT)3(TG)5GG(TG)4 60 Vigna et al. (2011) 9 214-230 1 
BhUNICAMP044 JF812620 (CA)11 60 Vigna et al. (2011) 5 102-134 1 
BhUNICAMP045 JF812621 (AC)11 60 Vigna et al. (2011) 5 238-250 1 
BhUNICAMP046 JF812622 (TG)10 60 Vigna et al. (2011) 7 264-286 0 
BhUNICAMP047 JF812623 (TC)20 57 Vigna et al. (2011) 8 249-325 5 
BhUNICAMP048 JF812624 (AG)20 57 Vigna et al. (2011) 10 250-340 5 
BhUNICAMP049 JF812625 (AG)3A(AG)4 60 Vigna et al. (2011) 5 248-287 0 
BhUNICAMP050 JF812626 (TGCG)3 60 Vigna et al. (2011) 2 224-236 0 
        















Sequência dos primers (5’ – 3’) 





BhUNICAMP051 JF812627 (AC)17GC(AC)6AT(AG)7 60 Vigna et al. (2011) 2 290-298 1 
BhUNICAMP052 JF812628 (TG)5 60 Vigna et al. (2011) 9 232-288 5 
BhUNICAMP053 JF812629 (CA)12CG(CA)9 60 Vigna et al. (2011) 1 270 0 
BhUNICAMP054 JF812630 (TG)9 60 Vigna et al. (2011) 3 220-238 0 
BhUNICAMP056 JF812632 (TGTT)4 60 Vigna et al. (2011) 1 240 0 
BhUNICAMP057 JF812633 (AG)22 60 Vigna et al. (2011) 6 208-306 3 
BhUNICAMP058 JF812634 (TC)18 55 Vigna et al. (2011) 2 254-280 0 
BhUNICAMP059 JF812635 (ATGT)3 55 Vigna et al. (2011) 1 290 0 
BhUNICAMP061 JF812637 (GT)14 60 Vigna et al. (2011) 5 152-170 2 
BhUNICAMP063 JF812639 (GA)8G(GA)14 60 Vigna et al. (2011) 2 200-206 2 
BhUNICAMP064 JF812640 (TC)19 60 Vigna et al. (2011) 2 165-180 0 
BhUNICAMP065 JF812641 (AATA)3 55 Vigna et al. (2011) 1 198 0 
BhUNICAMP067 JF812642 (CT)17...(CT)5 60 Vigna et al. (2011) 5 264-297 3 
BhUNICAMP068 KM068303 (CACACC)4(CA)17 58,5 Santos et al. (2015) 6 226-260 1 
BhUNICAMP069 KM068304 (TC)25 64,5 Santos et al. (2015) 3 287-320 0 
BhUNICAMP070 KM068305 (GT)9 65 Santos et al. (2015) 4 180-210 0 
BhUNICAMP071 KM068306 (AC)11 65 Santos et al. (2015) 10 163-224 7 
BhUNICAMP072 KM068307 (GT)7 56,5 Santos et al. (2015) 3 184-195 1 
BhUNICAMP073 KM068308 (TG)10 60 Santos et al. (2015) 3 267-280 1 
BhUNICAMP074 KM068309 (CT)6 58,5 Santos et al. (2015) 4 234-258 1 
BhUNICAMP075 KM068310 (TC)22 50 Santos et al. (2015) 9 154-240 9 
BhUNICAMP076 KM068311 (AC)18 51,5 Santos et al. (2015) 5 210-227 4 















Sequência dos primers (5’ – 3’) 





BhUNICAMP077 KM068312 (AC)7 65 Santos et al. (2015) 4 214-228 1 
BhUNICAMP078 KM068313 (GT)7 58,5 Santos et al. (2015) 2 214-218 0 
BhUNICAMP079 KM068314 (AG)12G(GA)17 62,5 Santos et al. (2015) 9 184-214 3 
BhUNICAMP080 KM068315 (GA)26 50 Santos et al. (2015) 9 188-234 7 
BhUNICAMP081 KM068316 (AGC)5ACAAT(CA)11 55 Santos et al. (2015) 5 160-178 1 
BhUNICAMP082 KM068317 (CA)23 60 Santos et al. (2015) 4 157-181 4 
BhUNICAMP083 KM068318 (AG)22 56,5 Santos et al. (2015) 4 152-191 3 
BhUNICAMP084 KM068319 (TG)15 65 Santos et al. (2015) 6 160-179 2 
BhUNICAMP085 KM068320 (GT)9 60 Santos et al. (2015) 8 157-177 1 
BhUNICAMP086 KM068321 (TC)19 65 Santos et al. (2015) 5 238-321 0 
BhUNICAMP090 KM068325 (CA)10 65 Santos et al. (2015) 5 202-235 0 
BhUNICAMP091 KM068326 (AC)8 65 Santos et al. (2015) 7 139-150 1 
BhUNICAMP094 KM068329 (TG)7 65 Santos et al. (2015) 2 280-282 0 
BhUNICAMP095 KM068330 (TC)16(TG)14 65 Santos et al. (2015) 5 284-370 5 
BhUNICAMP096 KM068331 (TG)8TT(TC)40 65 Santos et al. (2015) 3 195-250 2 
BhUNICAMP097 KM068332 (GT)6 65 Santos et al. (2015) 4 128-134 0 
BhUNICAMP098 KM068333 (GT)10(G)18 65 Santos et al. (2015) 5 252-305 4 
BhUNICAMP100 KM068335 (TG)12 65 Santos et al. (2015) 5 167-210 2 
BhUNICAMP101 KM068336 (TG)28 65 Santos et al. (2015) 6 140-182 2 
BhUNICAMP102 KM068337 (GCGA)4 65 Santos et al. (2015) 6 218-238 2 
BhUNICAMP103 KM068338 (CT)22 65 Santos et al. (2015) 5 224-255 5 
BhUNICAMP104 KM068339 (TG)26 60 Santos et al. (2015) 6 223-279 2 















Sequência dos primers (5’ – 3’) 





BhUNICAMP105 KM068340 (AC)10ATACACACACAC(AG)53 50 Santos et al. (2015) 7 200-259 2 
BhUNICAMP106 KM068341 (TTTGT)3 50 Santos et al. (2015) 6 135-147 2 
BhUNICAMP107 KM068342 (GA)18 50 Santos et al. (2015) 12 118-188 5 
BhUNICAMP108 KM068343 (CT)16 65 Santos et al. (2015) 7 112-133 4 
BhUNICAMP112 KM068347 (AC)26 65 Santos et al. (2015) 2 255-260 1 
BhUNICAMP113 KM068348 (CGTG)3 63 Santos et al. (2015) 2 150-188 2 
BhUNICAMP114 KM068349 (CT)21 63 Santos et al. (2015) 5 208-258 4 
BhUNICAMP116 KM068351 (TG)8 65 Santos et al. (2015) 3 282-299 1 
BhUNICAMP117 KM068352 (TGA)7 65 Santos et al. (2015) 4 275-300 2 
BhUNICAMP119 KM068354 (AAG)7 65 Santos et al. (2015) 2 200-205 0 
BhUNICAMP121 KM068356 (TC)12 65 Santos et al. (2015) 2 278-284 1 
BhUNICAMP122 KM068357 (GT)15 65 Santos et al. (2015) 4 202-238 3 
BhUNICAMP124 KM068359 (AG)23 65 Santos et al. (2015) 4 218-224 0 
BhUNICAMP125 KM068360 (GT)8GAATGTGTGT(GA)7 65 Santos et al. (2015) 5 258-274 1 
BhUNICAMP127 KM068362 (GT)6 65 Santos et al. (2015) 4 260-305 1 
BhUNICAMP128 KM068363 (GA)37 65 Santos et al. (2015) 6 169-215 2 
BhUNICAMP129 KM068364 (AC)7ATGAA(CATG)3(CA)22 63 Santos et al. (2015) 6 170-260 1 
BhUNICAMP130 KM068365 (AC)7 63 Santos et al. (2015) 6 266-280 0 
BhUNICAMP131 KM068366 (AC)7(A)16 60 Santos et al. (2015) 6 189-228 4 
BhUNICAMP132 KM068367 (TG)7(T)29 50 Santos et al. (2015) 3 184-193 0 
BhUNICAMP133 KM068368 (TG)10 50 Santos et al. (2015) 8 111-149 6 
BhUNICAMP134 KM068369 (CCGG)3 60 Santos et al. (2015) 2 115-124 0 















Sequência dos primers (5’ – 3’) 





BhUNICAMP135 KM068370 (AG)27 65 Santos et al. (2015) 3 228-240 1 
BhUNICAMP136 KM068371 (AC)9(ACAA)3 50 Santos et al. (2015) 3 270-277 0 
BhUNICAMP137 KM068372 (GA)23 65 Santos et al. (2015) 2 274-284 1 
BhUNICAMP138 KM068373 (T)12 60 Santos et al. (2015) 3 261-275 1 
BhUNICAMP139 KM068374 (AAAAG)3 65 Santos et al. (2015) 3 280-290 2 
BhUNICAMP140 JQ436789 (CT)18 62 Vigna et al. (2015) 6 184-198 4 
BhUNICAMP141 JQ436790 (AC)9 62 Vigna et al. (2015) 8 270-288 1 
BhUNICAMP142 JQ436791 (TC)8...(CCT)4...(CT)14 62 Vigna et al. (2015) 8 248-278 4 
BhUNICAMP143 JQ436792 (AC)2AT(AC)9 60 Vigna et al. (2015) 7 220-238 1 
BhUNICAMP144 JQ436793 (CTCG)3 62 Vigna et al. (2015) 9 166-184 5 
BhUNICAMP145 JQ436794 (AG)AA(AG)5 62 Vigna et al. (2015) 5 230-250 2 
BhUNICAMP146 JQ436795 (GT)9 57 Vigna et al. (2015) 6 282-304 2 
BhUNICAMP147 JQ436795 (TG)3CA(TG)3...(GT)5 60 Vigna et al. (2015) 2 248-250 1 
BhUNICAMP148 JQ436796 (GT)6 60 Vigna et al. (2015) 6 216-234 1 
BhUNICAMP149 JQ436797 (TAG)4(TGG)4TGTT(TG)7(CG)4 57 Vigna et al. (2015) 7 246-268 2 
BhUNICAMP150 JQ436798 (CA)4CCG(AC)3 62 Vigna et al. (2015) 4 224-240 3 
BhUNICAMP151 JQ436799 (GT)10TT(GT)3 62 Vigna et al. (2015) 5 270-288 3 
BhUNICAMP152 JQ436800 (ACCA)3 touch65-55b Vigna et al. (2015) 2 254-256 1 
BhUNICAMP153 JQ436801 (GT)5 55 Vigna et al. (2015) 3 196-268 1 
BhUNICAMP154 JQ436802 (GT)3AT(AC)5TC(AC)3TC(AC)4ATTC(AC)6 50 Vigna et al. (2015) 4 266-300 0 
BhUNICAMP155 JQ436803 (TC)13TATCTA(TC)8 62 Vigna et al. (2015) 10 194-310 8 
        















Sequência dos primers (5’ – 3’) 





BhUNICAMP156 JQ436804 (TTTTA)4 60 Vigna et al. (2015) 2 258-270 0 
BhUNICAMP157 JQ436805 (GT)4GC(GT)3 60 Vigna et al. (2015) 8 168-298 3 
BhUNICAMP158 JQ436806 (AC)4AG(AC)4 touch55-45b Vigna et al. (2015) 5 126-190 1 
BhUNICAMP159 JQ436807 (AC)9 57 Vigna et al. (2015) 2 154-164 0 
BhUNICAMP160 JQ436808 (GA)3TT(GA)3 60 Vigna et al. (2015) 3 280-300 0 
BhUNICAMP161 JQ436809 (GA)23 57 Vigna et al. (2015) 4 220-252 3 
BhUNICAMP162 JQ436810 (AC)7 60 Vigna et al. (2015) 2 292-300 1 
BhUNICAMP163 JQ436810 (AT)3G(GA)3 55 Vigna et al. (2015) 2 294-300 0 
BhUNICAMP164 JQ436811 (TC)18 60 Vigna et al. (2015) 3 276-308 2 
BhUNICAMP165 JQ436812 (GGCC)3 60 Vigna et al. (2015) 2 152-164 0 
BhUNICAMP166 JQ436813 (GT)7 57 Vigna et al. (2015) 3 202-216 0 
BhUNICAMP167 JQ436814 (TC)5...(TC)16(TG)11 60 Vigna et al. (2015) 2 224-238 1 
BhUNICAMP168 JQ436815 (CATG)3 57 Vigna et al. (2015) 10 200-242 6 
BhUNICAMP169 JQ436816 (TTTA)3 60 Vigna et al. (2015) 4 126-148 2 
BhUNICAMP170 JQ436817 (TG)5T(TG)4AGGG(TG)2 touch65-55b Vigna et al. (2015) 9 174-259 1 
BhUNICAMP171 JQ436818 (CTT)4 touch55-45b Vigna et al. (2015) 2 182-198 1 
BhUNICAMP172 JQ436819 (AG)9TGAGAC(AG)7 touch55-45b Vigna et al. (2015) 8 176-208 6 
BhUNICAMP173 JQ436820 (CA)8 60 Vigna et al. (2015) 2 248-250 0 
BhUNICAMP174 JQ436821 (AC)7 60 Vigna et al. (2015) 2 202-258 1 
BhUNICAMP175 JQ436822 (AC)6 60 Vigna et al. (2015) 3 176-218 0 
BhUNICAMP176 JQ436823 (GCTC)3...(GT)3CA(GT)6 62 Vigna et al. (2015) 10 164-240 3 
        















Sequência dos primers (5’ – 3’) 





BhUNICAMP177 JQ436824 (CAC)6CGTCAT(CAC)4 62 Vigna et al. (2015) 2 208-210 1 
BhUNICAMP178 JQ436825 (TC)11 55 Vigna et al. (2015) 10 178-260 6 
BhUNICAMP179 JQ436826 (TG)5 60 Vigna et al. (2015) 7 274-296 1 
BhUNICAMP180 JQ436827 (GT)7 61,8 Vigna et al. (2015) 4 152-172 2 
BhUNICAMP181 JQ436828 (CT)19 touch65-55b Vigna et al. (2015) 1 270 0 
BhUNICAMP182 JQ436797 (TC)3C(TC)2 50 Vigna et al. (2015) 1 158 0 
BhUNICAMP183 JQ436829 (TCG)4 60 Vigna et al. (2015) 1 122 0 
BhUNICAMP184 JQ436830 (AC)5 50 Vigna et al. (2015) 1 250 0 
BhUNICAMP185 JQ436831 (GT)4AT(GT)3 60 Vigna et al. (2015) 1 135 0 
BhUNICAMP186 JQ436832 (CA)7 60 Vigna et al. (2015) 1 180 0 
BhUNICAMP187 JQ436833 (TG)6 60 Vigna et al. (2015) 1 255 0 
BhUNICAMP188 JQ436812 (CA)7 60 Vigna et al. (2015) 1 208 0 
BhUNICAMP189 JQ436834 (CT)4TT(AC)8 60 Vigna et al. (2015) 1 248 0 
BhUNICAMP190 JQ436835 (TC)3CG(TC)3 60 Vigna et al. (2015) 1 268 0 
BhUNICAMP191 JQ436836 (CT)3TT(CT)4 60 Vigna et al. (2015) 1 134 0 
BhUNICAMP192 KP219972 (AC)9 60 Vigna et al. (2015) 5 175-188 3 
BhUNICAMP193 KP219973 (CT)14 50 Vigna et al. (2015) 6 129-166 0 
BhUNICAMP194 KP219974 (TC)17 60 Vigna et al. (2015) 1 160 0 
BhUNICAMP195 KP219975 (AC)5 55 Vigna et al. (2015) 5 213-242 2 
BhUNICAMP196 KP219976 (CA)6 e (CT)3CC(CT)4 60 Vigna et al. (2015) 6 201-220 3 
BhUNICAMP197 KP219977 (TC)18 60 Vigna et al. (2015) 7 236-279 4 
        















Sequência dos primers (5’ – 3’) 





BhUNICAMP198 KP219978 (GT)5 61,8 Vigna et al. (2015) 5 236-277 2 
BhUNICAMP199 KP219979 (GA)19 e (AT)5 55 Vigna et al. (2015) 5 174-228 1 
BhUNICAMP200 KP219980 (TG)11 55 Vigna et al. (2015) 4 221-234 1 
BhUNICAMP201 KP219981 (AC)5 55 Vigna et al. (2015) 2 255-269 1 
BhUNICAMP202 KP219982 (TC)11CC(TC)6 55 Vigna et al. (2015) 2 183-185 0 
BhUNICAMP203 KP219983 (AT)5 56,7 Vigna et al. (2015) 1 285 0 
BhUNICAMP204 KP219984 (TG)2T(TG)6 56,7 Vigna et al. (2015) 1 250 0 
BhUNICAMP205 KP219985 (CA)3CC(CA)4 55 Vigna et al. (2015) 2 186-202 2 
b: Touchdown PCR (Don et al. 1991); faixas de temperatura usadas 65-55/55-45. 
TO: Tamanho de amplificação observado 







Construção do mapa de ligação 
Para a construção do mapa foi utilizado o software OneMap (Margarido et al., 
2007), elaborado segundo proposto por Wu et al. (2002). Para a formação dos LGs, uma 
análise de dois pontos foi realizada utilizando um LOD-score de 6 e fração de recombinação 
igual a 37 cM (Kosambi, 1944). Após a formação dos LGs, foi utilizado o comando compare 
para ordenar as marcas dos LGs com até seis marcas. Já para os LGs com mais de seis 
marcas, foi usado o comando order. Por fim, o comando try foi utilizado para adicionar 
marcas não ligadas.  
 
Grupos de homologia 
Os LGs foram agrupados em grupos de homologia (HGs) de acordo com a 
metodologia proposta por Porceddu et al. (2002), utilizandos os locos com marcas ligadas em 
repulsão, e a metodologia realizada por Ming et al. (1998), sendo os HGs formados por LGs 
que apresentaram duas ou mais marcas comuns. Posteriormente, para complementar este 
último método, foram também inseridos nos HGs os LGs que apresentassem apenas uma 
marca comum entre dois LGs, principalmente para os LGs com poucas marcas. 
 
Resultados e Discussão 
Marcadores microssatélites, segregação e tipos de marca 
Um total de 181 marcadores microssatélites foi utilizado na construção e 
saturação do mapa genético de U. humidicola. Para a construção, Vigna et al. (2015) 
utilizaram locos já publicados (Jungmann et al., 2009; Vigna et al., 2011; Vigna et al. 2015) 
e, para a saturação foram utilizados os locos desenvolvidos por Santos et al. (2015). De 
acordo com resultados obtidos por Vigna et al. (2011) e Santos et al. (2015), vários dos locos 
utilizados neste estudo foram transferidos com sucesso para outras espécies do gênero, 
demonstrando a importância destes marcadores para estudos genéticos comparativos com 
outras espécies de Urochloa, bem como seu uso nos programas de melhoramento de U. 
humidicola. 
Os indivíduos pertencentes à população de mapeamento foram obtidos a partir do 
cruzamento do acesso sexual H031 com a cv. apomítica BRS Tupi, originando 279 híbridos 
F1 segregantes. Segundo Guimarães et al. (1997) e Ming et al. (1998), as populações 
segregantes usadas em estudos de mapeamento normalmente são genótipos F1. Para a 





obtenção de uma população derivada de linhagens endogâmicas. No caso do presente estudo, 
essas linhagens não puderam ser geradas devido à apomixia presente em um dos genitores, 
não permitindo a autofecundação.  
Dentre os locos selecionados para o mapeamento, 22 mostraram-se monomórficos 
e 159 foram polimórficos nos dois genitores e na progênie. Cerca de 761 marcas foram 
obtidas a partir dos locos polimórficos e foram identificadas de acordo com sua origem, 
segundo Wu et al. (2002). Do total de marcas dentro dos padrâo de segregação esperada, 318 
apresentaram segregação de 1:1, sendo que, destas, 147 foram classificadas como tipo D1 (ao 
x oo), presentes apenas no genitor 1 (H031), e 171 marcas classificadas como D2 (oo x ao), 
presentes somente no genitor 2 (BRS Tupi – acesso H016) (Tabela 9). Foram observadas, 
ainda, 51 marcas do tipo C (ao x ao), com segregação de 3:1 e presença em ambos os 
genitores. Marcas do tipo C, embora apresentam-se como monomórficas nos genitores, são 
polimórficas entre os híbridos, estabelecendo uma conexão entre marcas D1 e D2, 
possibilitando gerar um mapa integrado como observado em cana-de-açúcar (Garcia et al., 
2006; Palhares, 2010). As 392 marcas restantes foram consideradas em distorção por não 
segregarem na proporção de 1:1 ou 3:1. Além disso, essas marcas podem expressar dosagens 
alélicas maiores, não sendo possível utilizá-las no mapeamento com as ferramentas 
estatísticas existentes. Segundo Vigna (2010), para a identificação de marcas que segregam 
em proporções maiores, seria necessária uma população de mapeamento relativamente 
grande, o suficiente para detectá-las com confiança, além da necessidade da existência de 
métodos estatísticos ainda não disponíveis para a utilização destas.  
A construção de mapas genéticos em poliploides tem sido limitada pelo 
mapeamento de MDUs, cujas segregações utilizadas se restringem às proporções de 1:1 e 3:1. 
O uso de marcadores SNPs tem colaborado neste sentido, pois permite introduzir segregações 
como a de 1:2:1, auxiliando na maior cobertura do genoma (Costa, 2015). 
Os SNPs são marcadores abundantes, bialélicos em sua maioria, podendo apresentar variações 
trialélicas e tetralélicas (Evans et al., 2014). Segundo Serang et al. (2012), um modelo gráfico 
Bayesiano foi desenvolvido, permitindo estimar a ploidia e a dosagem alélica em SNPs, 
levando a novas possibilidades de estudo em poliploides complexos, como a melhor 
compreensão da genética, dos aspectos biológicos evolutivos e da domesticação (Garcia et al., 
2013). Em decorrência da grande abundância destes marcadores no genoma e a maior 
facilidade de genotipagem por meio das técnicas de sequenciamento de nova geração, 





genéticos. Estes marcadores quando comparados aos SSRs são mais informativos, pois são 
analisados como codominantes nos organismos poliploides, permitindo determinar o 
polimorfismo de um dado loco, bem como a variação alélica desse mesmo loco em diferentes 
genótipos, além de permitir o mapeamento de marcadores com segregação diferente da 
observada em SSR (Costa, 2015). Entretanto, a maior parte dos SNPs nos poliploides não 
apresentam segregação como MDU (Garcia et al., 2013). Associado a este fato, a dosagem 
alélica e cópias gênicas são fatores de grande relevância no mapeamento de poliploides e que 
são confundidas uma com a outra (Dufresne et al., 2014), sendo fundamental a diferenciação 
entre estas características dentro de um loco, já que esta necessidade de diferenciação é um 
dos fatores limitantes para o mapeamento. Análises estatísticas apropriadas, aliada a esta 
diferenciação, são a forma mais precisa para a obtenção de mapas genéticos representativos 
(Vigna et al., 2015).  
   







Locos selecionados para o mapeamento 181 - - 
Locos monomórficos  22 - - 
Locos polimórficos 159 761 - 
Marcadores em dose única (1:1) - 318 258 
                                                          D1.13 (ao x oo) - 147 118 
                                                              D2.18 (oo x ao) - 171 140 
Marcadores em dose dupla-simples (3:1) (C8 - ao x ao) - 51 36 
Total (1:1 e 3:1) 122 369 294 
Marcas com segregação em distorção 37 392 - 
 
 
Do total de marcas obtidas com os locos polimórficos, cerca de 51,5% (392) 
apresentaram distorção de segregação. Segundo Dierking et al. (2015), em estudos realizados 
em Festuca arundinacea, uma gramínea da família Poaceae, aproximadamente 45% das 
marcas apresentaram distorção, resultado próximo ao observado no presente estudo. Em 
Panicum virgatum, foi observada uma taxa de distorção de 18,7% em marcadores SSR (Liu et 
al., 2012). Para populações derivadas de cruzamentos interespecíficos, as distorções 
ocorreriam em maior frequência (Yamagishi et al., 2010), sendo, segundo Xu (2008), as 
causas reais das distorções seriam resultantes de genes sujeitos a seleção gamética e zigótica. 





distorção de segregação seria maior. A hipótese do genitor H031 ser um possível híbrido 
interespecífico, aliado ao fato de os genitores da população de mapeamento serem poliploides 
e não melhorados, apresentando, portanto, alta heterozigosidade, justificaria a observação do 
grande número de marcas com distorção de segregação neste trabalho. 
Segundo Vigna et al. (2015), foram observados dois conjuntos de bandas distintas 
na amplificação de 50,6% dos locos, sendo que, na maioria destes, um dos conjuntos  
apresentava mais marcas do que o outro.  Os resultados obtidos neste trabalho corroboram 
com Vigna et al. (2015), pois se observou que 39,5% dos locos usados na saturação do mapa 
também amplificaram duas regiões distintas. Notou-se ainda que, em quatro locos 
provenientes da biblioteca Lb-1, desenvolvida a partir do genitor H031 (Santos et al., 2015), o 
genitor BRS Tupi não amplificou (Figura 7), fato oposto ao relatado por Vigna et al. (2015), 
sendo que oito dos locos pertencentes à biblioteca desenvolvida a partir do genitor BRS Tupi 
não amplificaram no genitor H031. Estes resultados indicam que, no caso de SSR genômicos, 
o genótipo utilizado para construção da biblioteca enriquecida em SSR pode influenciar no 
perfil de amplificação observado nos genótipos avaliados. A hipótese do genitor H031 ter se 
originado de uma recente hibridação interespecífica justificaria estas observações, já que estes 
locos poderiam resultar do desenvolvimento a partir de regiões genômicas não comuns na cv. 
BRS Tupi.   
   
Mapa Genético 
Grupos de ligação 
O mapa genético foi gerado no software OneMap, a partir das 369 marcas que 
estavam dentro dos padrões de segregação desejados (1:1 e 3:1), das quais 294 se ligaram e 
foram distribuídas em 69 grupos de ligação (LGs), adotando um LOD = 6 e uma fração de 
recombinação de 37 cM (Figura 8). Foi observado entre os LGs tamanhos variando de 5,6 cM 
(duas marcas) a 135,5 cM (12 marcas), com média de 46,7 cM. Os LGs foram formados por 
3,7 marcas em média, com uma distância média de 10,9 cM e uma cobertura de 3224,2 cM. 
Observaram-se em alguns LGs gaps relativamente grandes entre as marcas, como no caso do 
LG66_I com um intervalo de 56,6 cM.  
Em relação ao número de marcas encontradas, notou-se que 40,1% (118) das 
marcas ligadas ao mapa foram do tipo D1 (exclusivas do genitor H031) e 47,6% (140) foram 
do tipo D2 (presentes apenas no genitor BRS Tupi). Foi observado ainda que 12,2% (36) das 





3:1 nos híbridos. Provavelmente a maior ocorrência de marcas do tipo D2 se deve ao fato de 
67,9% (123) dos marcadores selecionados e usados no mapeamento terem sido desenvolvidos 
a partir deste indivíduo, o que deve ter contribuído com um número um pouco maior na 
observação de marcas exclusivas deste genitor. 
Figura 7. Amplificação dos locos BhUNICAMP071 (A), BhUNICAMP082 (B), 
BhUNICAMP100 (C) e BhUNICAMP113 (D), nos genitores H031 (P1) e cv. BRS Tupi (P2) 
e em 48 híbridos da população de mapeamento. A ausência de amplificação no P2 está 
representada em (B) e (C). A amplificação de duas regiões genômicas diferentes está indicada 
em (A), (B), e (C), como exemplos de locos com herança polissômica e em (D) como 
exemplo de loco dissômico. Os tamanhos dos fragmentos estão indicados à direita em pares 

































A maior parte dos locos utilizados na construção do mapa de U. humidicola foi 
desenvolvida a partir do genitor BRS Tupi. Aliado a esta observação, a não amplificação de 
alguns locos no genitor H031, bem como a ocorrência de vários LGs com poucas marcas e 
poucos LGs com muitas marcas, forneceu indícios para que Vigna (2010) levantasse a 
hipótese de um possível mapeamento preferencial do conjunto alélico encontrado em BRS 
Tupi (Jungmann et al., 2010). Alguns dos resultados encontrados no presente estudo não 
corroboram com a hipótese do mapeamento preferencial relatado pela autora, pois mesmo 
com a introdução dos locos desenvolvidos a partir do genitor sexual H031 e do pool de 
genótipos apomíticos (Capítulo I), vários LGs permaneceram com poucas marcas e alguns 
LGs com muitas marcas. Por outro lado, a hipótese levantada por Vigna (2010) pode ser de 
fato verdadeira, já que foram observados que alguns locos gerados a partir de H031 não 
amplificaram em BRS Tupi. Além disso, com a saturação do mapa a partir dos novos locos, 
foi possível formar os grupos de homologia (apresentados a seguir), fatos que corroboram 
com a teoria da autora. 
Embora tenham sido introduzidas 133 novas marcas no mapa de U. humidicola 
provenientes dos novos marcadores microssatélites (Santos et al., 2015), com avanços 
expressivos em relação ao mapa obtido por Vigna et al. (2015), este ainda necessita maior 
saturação, pois um grande número de LGs permaneceu com poucas marcas e foi observado 
um alto número de LGs. A espécie estudada possui 36 cromossomos, desta forma o número 
de LGs esperado deveria corresponder ao número de cromossomos encontrado na mesma, o 
que não foi observado. O alto número de LGs obtido, praticamente o dobro do esperado, 
provavelmente se deve ao uso exclusivo de marcas em dose única, pela não utilização de 
marcas com segregações maiores e também pela existência de 75 marcas que permaneceram 
não ligadas ao mapa. Um maior número de marcas, mesmo em dose única, proporcionaria a 
obtenção de um número de LGs igual ou próximo do esperado para a espécie, além de 
permitir a identificação de marcas ligadas ou próximas ao apo-loco. Os marcadores SNPs, por 
serem mais abundantes, possibilitariam uma maior saturação do mapa e a utilização de marcas 
de dosagem maiores, não observadas nos marcadores SSR, desde que métodos estatísticos 
apropriados sejam desenvolvidos. Vários estudos têm relatado a identificação e utilização dos 
SNPs na construção de mapas em diversas espécies, inclusive na família Poaceae (Oliver et 




































Figura 8 – Mapa genético resultante do cruzamento do acesso sexual H031 x cv. apomítica BRS Tupi 
construído a partir de 279 indivíduos F1 segregantes e 122 marcadores SSR. Os grupos de ligação 
(LGs) estão identificados de forma crescente com uma letra indicando o tipo de LG (I: integrado, D1: 
somente marcas D1, D2: somente marcas D2). O loco da aposporia (Apo-loco) está indicado em 











































As 36 marcas tipo C foram mapeadas em 27 LGs, sendo estas responsáveis por 
unir os mapas gerados para os dois genitores. Kim et al. (2012) afirmam que o uso de híbridos 
intraespecíficos possibilitaria um aumento no número de marcas bi-parentais, ou seja, marcas 
presente em ambos os genitores (marcas tipo C), como observado em Miscanthus sinensis, 
onde 51,5% das marcas foram bi-parentais (Atienza et al., 2002), e em amora (Morus spp.), 
sendo constatado 61,3% de marcas bi-parentais (Venkateswarlu et al., 2006). Um maior 
número de marcas tipo C, ou bi-parentais, permitiria uma melhor eficiência na integração 
entre os grupos dos genitores e encontrar um número de LGs similar ao número de 
cromossomos da espécie. 
Dentre os LGs obtidos, merece destaque o LG1 e o LG27 classificados como 
sendo integrados, embora tenham sido formados apenas por marcas do tipo D1 e D2, com 
ausência de marcas tipo C. Entre os demais grupos classificados como integrados, seis LGs 
foram compostos por marcas tipo C e D1, 13 LGs compostos por marcas tipo C e D2 e oito 
LGs apresentaram marcas tipo C, D1 e D2. Do total de LGs encontrados neste trabalho, 20 
LGs apresentaram apenas marcas do tipo D1, exclusivas do genitor H031, e 20 LGs com 
marcas do tipo D2, exclusivas do genitor BRS Tupi (Figura 8).  
  
 
Grupos de homologia 
Os LGs foram agrupados em grupos de homologia (HG) seguindo duas 
metodologias encontradas na literatura. A metodologia abordada por Porceddu et al. (2002), 
utilizando os locos com marcas ligadas em repulsão (Tabela Suplementar 2), não se mostrou 
eficiente no agrupamento dos LGs no mapa de U. humidicola, sendo encontrados apenas três 
HGs, um com dois LGs, um com quatro LGs, um terceiro grupo com 41 LGs e 22 LGs que 
permaneceram não agrupados. Considerando que os genitores cruzados são hexaploides, 
esperava-se com a inclusão de novas marcas no mapa que um número de HG mais plausível 
fosse encontrado com base na ploidia da espécie. Este método também foi adotado por Vigna 
et al. (2015), não sendo observados resultados satisfatórios. Segundo a autora, em U. 
humidicola alguns cromossomos possivelmente se pareiam aleatoriamente, pois foram 
detectadas poucas marcas ligadas em repulsão, estando a maioria em acoplamento. Wu et al. 
(1992) afirmam que, em autopoliploides, os cromossomos se pareiam aleatoriamente, sendo 
baixa a detecção entre marcas ligadas em repulsão.  O outro método utilizado neste estudo 





com duas ou mais marcas ligadas ao mapa, presentes em diferentes LGs. Adicionalmente, os 
LGs que apresentaram apenas uma marca comum também foram inseridos nos HGs. Desta 
forma, foram encontrados seis HGs (Figura 9) e dois LGs (LG53 e LG66) permaneceram não 
agrupados por não apresentarem marca comum aos demais LGs. 
Para a formação dos HGs, Vigna et al. (2015) também utilizaram o método 
proposto por Ming et al. (1998), relatando resultados próximos ao esperado para a espécie, 
sendo observados oito HGs e 26 LGs permaneceram não agrupados. Na literatura são 
encontrados vários trabalhos utilizando marcadores SSR para estabelecer a ligação dos LGs 
em HGs, como observado em Panicum virgatum (Okada et al., 2010) e em Saccharum spp. 
(Palhares, 2010), onde as interações detectadas entre os homólogos seriam semelhantes entre 
os LGs, podendo estas marcas estarem ligadas a alelos de um mesmo loco (Okada et al., 
2010).  
O mapa obtido por Vigna et al. (2015), quando comparado com o descrito no 
presente trabalho, nota-se avanços significativos com a saturação do mesmo. Além do número 
de HGs igual ao esperado para U. humidicola, com as 133 marcas adicionadas, o mapa 
apresentado neste estudo alcançou uma cobertura de 3.224,2 cM, praticamento o dobro do 
encontrado por Vigna et al. (2015). 
Em espécies ainda pouco exploradas, como no caso de U. humidicola, a formação 
dos HGs pode ser dificultada, pois ainda são poucos os resultados a respeito do tipo de 
poliploidia da espécie, podendo esta ser auto- e/ou alopoliploide. Os alopoliploides são 
formados por dois ou mais conjuntos genômicos resultantes da hibridação interespecífica, 
onde no caso de uma espécie formada por dois genomas distintos, o pareamento ocorre 
preferencialmente com a formação de bivalentes (Albino et al., 2006). Isto poderia explicar, 
em partes, o fato de Vigna et al. (2015) não terem obtido êxito no agrupamento de todos os 
LGs em seis HGs, já que U. humidicola poderia conter em seu genoma cromossomos 
homólogos e homeólogos. No entanto, deve-se ressaltar que o mapa construído pela autora 
demonstra a necessidade de uma maior saturação, fato que também explicaria a dificuldade 
em formar os HGs. O acúmulo de mutação nos poliploides apomíticos seria uma outra 
hipótese para explicar a dificuldade na formação dos HGs, pois, segundo Hojsgaard & 
Horandl (2015), nos organismos que se reproduzem assexuadamente, a mutação é transmitida 
para os descendentes e sem o evento da recombinação é esperado que o número de mutações 
acumule. No entanto, em apomíticos facultativos, como no caso de U. humidicola, este 





existente. Na literatura são encontradas evidências indicando que U. humidicola e outras 
espécies do gênero Urochloa seriam alopoliploides (Mendes-Bonato et al., 2002, 2006; 
Utsunomiya et al., 2005; Mendes et al., 2006; Boldrini et al., 2010; Nielen et al., 2010; Ricci 
et al., 2011; Vigna et al., 2015). No entanto, acredita-se que o fato das espécies pertencentes 
ao gênero Urochloa serem possivelmente alopoliploides não seria um aspecto limitante na 
formação dos HGs, já que, no presente estudo, foi possível obter seis HGs de acordo com o 
esperado para a espécie, embora o mapa ainda necessite maior saturação. 
 
 
Mapeamento da apomixia  
Através da determinação do modo de reprodução dos genótipos pertencentes à 
população de mapeamento (Bitencourt et al., 2007; Valle et al., 2008b), foi possível observar, 
após a realização do teste de Qui-quadrado (X2 = 3,793, p ≥ 0,05) que o caráter da apomixia 
do tipo apospórica apresentou segregação de 1:1, de acordo com o modelo previsto para 
herança monogênica, sendo mapeado no grupo LG2_I com uma distância de 23 cM da marca 
Bh027.c.D2. Não foi observada a amplificação da marca em questão no genitor sexual H031, 
embora o loco de origem (BhUNICAMP027) tenha amplificado uma marca exclusiva no 
genitor H031 e a outra marca amplificada em ambos os genitores. No entanto, somente a 
marca situada próxima ao apo-loco, dentre as três presentes em BhUNICAMP027, foi ligada 
ao mapa. As identificações individuais dos genótipos da população de mapeamento com seus 
respectivos modos de reprodução estão descritas na Tabela Suplementar 1. O LG2 foi 
resultante da integração de grupos pertencentes aos dois genitores, pois apresenta marcas do 
tipo C, D1 e D2. No mapa de U. humidicola apresentado por Vigna et al. (2015), este caráter 
também foi mapeado no LG2 a uma distância de 19,4 cM da marca Bh027.c.D2, atualmente 
localizada a 23 cM do apo-loco. Foi observado que este mesmo LG era composto apenas por 
marcas do tipo D2, resultante da união de marcas pertencentes apenas ao genitor BRS Tupi 
(apomítico).  Provavelmente, a observação feita pela autora em relação ao tipo de marca 
encontrado no LG2 deve-se ao fato do reduzido número de marcadores observado neste 
grupo.  
A observação de marcas do tipo D1, exclusivas do genitor sexual H031, no LG2, 
grupo onde se encontra o apo-loco, poderia ser resultante da presença de regiões genômicas 








Figura 9 – Grupos de homologia (HGs) formados por grupos de ligação (LGs), os quais foram associados pela existência de, pelo menos, duas bandas de um 










































































grupo. O fato da marca do apo-loco ser exclusiva do genitor apomítico (BRS Tupi) ou da 
provável presença da ASGR, com ambas possivelmente ligadas ao LG2, não exclui a 
existência de regiões compartilhadas neste LG em ambos os genitores, o que explica a 
ocorrência de marcas tipo D1, D2 e C estarem ligadas no LG2, cujo apo-loco foi mapeado. 
Com base nos dados obtidos através da genotipagem da população de 
mapeamento com a marca Bh027.c.D2 e com o resultado da determinação do modo de 
reprodução, foi possível estimar a eficiência da seleção assistida para o caráter da apomixia, 
sendo encontrado um valor de 78,52% de eficácia na identificação de plantas apomíticas e 
sexuais. A eficiência da seleção assistida foi realizada com base na comparação das 
características fenotípica (modo de reprodução) e genotípica (marcador), como descrito por 
Silva et al. (2007). Zorzatto et al. (2010) identificaram um marcador RAPD (64_650) 
localizado a uma distância de 4,6 cM do apo-loco e a eficiência de seleção deste foi de 95,6%. 
O resultado no processo de seleção assistida por marcadores moleculares é mais eficiente em 
mapas bem saturados, sendo que estes quando mais densos apresentam maiores chances de 
localizar marcas em regiões genômicas, ligados ou próximos ao caráter de interesse (Liu et 
al., 2012). A utilização da marca Bh027.c.D2, encontrada no presente estudo, e da marca 
64_650, localizada por Zorzatto et al. (2010), pode ser de grande auxílio aos programas de 
melhoramento de U. humidicola, contribuindo com o processo de seleção de plantas em 
relação ao caráter da apomixia. Em U. decumbens um marcador RAPD (N14) ligado à ASGR 
(Pedraza Garcia, 1995) foi convertido em SCAR e vem sendo utilizado na seleção de híbridos 
apomíticos, cuja eficácia de seleção é de 90%. Mais de 12.000 híbridos já foram triados com a 
utilização deste marcador (Worthington & Miles, 2015). 
Diversos estudos relacionam a apomixia com a poliploidia (Asker & Jerling, 
1992; Grimanelli et al., 1997, 1998a, 1998b). Entretanto, segundo Hand & Koltunow (2014), 
a poliploidia por si só não é suficiente para induzir a apomixia, já que nem todos os 
poliploides são apomíticos. Vários trabalhos em gramíneas mencionam que apomixia seria 
resultante da ação de um único gene, tendo, portanto, herança monogênica (Savidan, 1982; 
Miles & Valle, 1996; Martínez et al., 2001; Bitencourt et al., 2012), sendo descrita também a 
identificação de uma região genômica associada à apomixia (ASGR – Ozias-Akins et al., 
1998, 2003). No entanto, resultados obtidos demonstram que pelo menos dois genes 
controlam a apomixia, um para apomeiose e outro para partenogênese (Ozias-Akins & Van-
Dijk, 2007). Na espécie Hieracium praealtum uma análise de deleção identificou o loco Loss 





of Parthenogenesis (LOP) que controla os processos de embriogênese e a formação do 
endosperma (Catanach et al. 2006). Segundo Koltunow et al. (2011), a eliminação de um 
destes locos resultaria na conversão parcial para a reprodução sexual e a eliminação de ambos 
os locos ocasionaria a reversão completa para a sexualidade.  Embora a apomixia tenha sido 
localizada em um único LG, nos dando indício de que o caráter seja controlado por um único 
gene, o mapeamento da marca Bh027.c.D2, exclusiva do genitor apomítico (BRS Tupi) a uma 
distância de 23 cM, poderia ser uma evidência de que este caráter estaria localizado em uma 
região genômica associada a apomixia (ASGR), portanto, possivelmente controlado por mais 
de um gene, reforçando a afirmação feita por Catanach et al. (2006) de que o caráter seria 
controlado por dois genes (LOA e LOP). Embora diversos estudos tenham sido realizados a 
respeito da apomixia, sua herança ainda permanece incerta, necessitando de estudos mais 



























A utilização de novos marcadores microssatélites contribuiu eficientemente para a 
saturação do mapa de U. humidicola, possibilitando a inclusão de novas marcas e uma maior 
cobertura do genoma. Além disso, com a introdução destas marcas foi possível a obtenção de 
seis grupos de homologia de acordo com o esperado para as características da espécie, embora 
também tenha contribuído para a obtenção de um maior número de grupos de ligação no 
mapa.  
A apomixia do tipo apospórica facultativa observada na espécie foi mapeada em 
um único grupo de ligação, a 23 cM da marca Bh027.c.D2, podendo esta ser de grande 
importância para os programas de melhoramento de U. humidicola na seleção assistida. 
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Tabela Suplementar 2 – Diagrama da fase de ligação de cada marca nos genitores 1 e 2 da 
população de mapeamento, em cada LG. A configuração ao x ao indica uma marca do tipo C, 
ao x oo indica uma marca do tipo D1 e oo x ao indica uma marca do tipo D2. As ligações em 
repulsão estão indicadas em vermelho. 
LG1     LG7    
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh026.a.D2 0 o | | o a | | o  Bh140.c.D2 0 o | | o a | | o 
Bh015.a.D1 16,71 o | | o a | | o  Bh140.b.D2 6,15 o | | o a | | o 
Bh114.b.D2 36,34 o | | o a | | o  Bh140.a.D2 7,23 o | | o a | | o 
log-likelihood: -449,3505    Bh117.a.D2 21,25 o | | o a | | o 
     Bh076.e.D2 43,38 o | | o a | | o 
LG2     Bh106.e.D2 49,14 o | | o a | | o 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh057.e.D2 55,36 o | | o a | | o 
Apo-loco 0 o | | o a | | o  Bh107.m.D2 80,31 o | | o a | | o 
Bh027.c.D2 22,97 o | | o a | | o  log-likelihood: -802,2001   
Bh147.b.D1 25,66 a | | o o | | o      
Bh015.a.D1 38,30 a | | o o | | o  LG8    
Bh101.e.C 46,37 a | | o a | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh114.c.D2 48,26 o | | o a | | o  Bh201.b.D2 0 o | | o a | | o 
Bh026.e.D2 53,37 o | | o a | | o  Bh133.b.D2 32,10 o | | o a | | o 
Bh146.a.D2 62,67 o | | o a | | o  Bh192.a.D2 59,13 o | | o a | | o 
Bh114.c.C 85,14 a | | o o | | a  Bh098.e.D2 68,94 o | | o a | | o 
log-likelihood: -1101,977    Bh153.c.D2 87,31 o | | o a | | o 
     log-likelihood: -729,8456   
LG3         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  LG9    
Bh015.f.D2 0 o | | o a | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh035.b.C 11,47 a | | o a | | o  Bh016.b.D2 0 o | | o a | | o 
Bh133.c.D2 11,47 o | | o a | | o  Bh075.i.D2 13,48 o | | o o | | a 
Bh192.b.D2 24,69 o | | o a | | o  Bh016.a.D2 20,21 o | | o o | | a 
Bh098.c.D2 38,82 o | | o a | | o  Bh112.a.D2 26,42 o | | o o | | a 
Bh080.f.C 56,84 a | | o a | | o  Bh145.a.D2 47,40 o | | o o | | a 
Bh149.d.D1 67,07 a | | o o | | o  Bh037.g.D2 58,89 o | | o o | | a 
Bh098.d.D1 72,12 a | | o o | | o  Bh107.f.D2 77,96 o | | o o | | a 
log-likelihood: -882,7073    log-likelihood: -789,1088   
         
     LG10    
LG4     Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh162.a.C 0 a | | o a | | o 
Bh051.b.D1 0 a | | o o | | o  Bh131.e.D2 8,61 o | | o a | | o 
Bh095.b.D1 24,61 a | | o o | | o  Bh122.d.D2 34,54 o | | o a | | o 
Bh079.h.C 27,78 a | | o o | | a  log-likelihood: -448,0092   
Bh079.i.D2 40,50 o | | o o | | a      
Bh098.a.D2 51,25 o | | o o | | a      
Bh180.c.D2 62,02 o | | o o | | a  LG11    
Bh133.a.D2 76,79 o | | o o | | a  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
log-likelihood: -901,3211    Bh008.a.C 0 a | | o a | | o 
     Bh133.h.D2 11,06 o | | o a | | o 
     log-likelihood: -304,8295   
LG5         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2      
Bh107.e.D1 0 a | | o o | | o  LG12    
Bh144.a.D1 24,48 a | | o o | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh057.f.D1 29,59 a | | o o | | o  Bh131.c.D2 0 o | | o a | | o 
Bh150.d.D1 36,95 a | | o o | | o  Bh129.a.D2 11,31 o | | o a | | o 
Bh155.d.D1 50,80 a | | o o | | o  Bh151.e.D2 31,06 o | | o a | | o 
Bh122.c.D1 57,30 a | | o o | | o  log-likelihood: -409,0353   
Bh076.b.D1 89,93 a | | o o | | o      
log-likelihood: -813,7208        
     LG13    
     Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
LG6     Bh047.a.D2 0 o | | o a | | o 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh200.b.D2 21,78 o | | o a | | o 
Bh068.e.C 0 a | | o a | | o  Bh192.e.D2 34,78 o | | o a | | o 
Bh095.a.D1 7,17 a | | o o | | o  Bh036.c.C 47,79 o | | a a | | o 
Bh082.d.D2 11,18 a | | o o | | o  Bh037.i.D2 53,80 o | | o a | | o 
Bh180.b.D1 29,97 a | | o o | | o  Bh035.a.C 69,24 o | | a a | | o 
Bh080.d.D1 47,14 a | | o o | | o  Bh037.h.D2 86,81 o | | o o | | a 
Bh144.d.D1 66,11 a | | o o | | o  Bh037.a.D2 88,25 o | | o o | | a 
log-likelihood: -752,5803    Bh144.f.D2 105,20 o | | o o | | a 
     Bh144.g.D2 105,20 o | | o o | | a 
     log-likelihood: -1041,486   
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LG14     LG22    
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh127.c.C 0 a | | o a | | o  Bh010.a.D2 0 o | | o a | | o 
Bh128.f.D2 3,56 o | | o a | | o  Bh096.b.D2 12,70 o | | o a | | o 
Bh075.f.D2 22,82 o | | o a | | o  Bh161.b.D2 30,09 o | | o a | | o 
Bh122.a.D2 44,56 o | | o a | | o  Bh052.i.D2 44,57 o | | o a | | o 
log-likelihood: -580,27    Bh178.i.D2 69,43 o | | o a | | o 
     Bh197.c.D2 89,97 o | | o a | | o 
     log-likelihood: -806,4147   
LG15         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  LG23    
Bh144.i.D2 0 o | | o a | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh106.c.D2 24,55 o | | o a | | o  Bh018.a.C 0 a | | o a | | o 
Bh029.a.D2 31,51 o | | o a | | o  Bh105.f.D2 11,26 o | | o a | | o 
log-likelihood: -411,0069    log-likelihood: -301,9638   
         
     LG24    
LG16     Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh137.b.C 0 a | | o a | | o 
Bh171.a.D2 0 o | | o a | | o  Bh018.e.D2 11,68 o | | o a | | o 
Bh135.b.D2 6,54 o | | o a | | o  Bh036.h.D2 32,11 o | | o a | | o 
Bh020.c.D2 18,97 o | | o a | | o  Bh036.b.C 32,15 a | | o a | | o 
Bh071.a.D2 26,98 o | | o a | | o  Bh036.a.C 45,16 o | | a o | | a 
Bh014.e.D2 46,75 o | | o a | | o  log-likelihood: -690,4823   
log-likelihood: -574,0359        
     LG25    
     Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
LG17     Bh139.b.C 0 a | | o a | | o 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh038.a.D2 18,04 o | | o a | | o 
Bh140.e.D1 0 a | | o o | | o  Bh074.c.D2 24,74 o | | o a | | o 
Bh150.c.D1 15,22 a | | o o | | o  Bh142.b.D2 35,84 o | | o a | | o 
Bh145.b.D1 21,92 a | | o o | | o  Bh168.e.D2 52,43 o | | o a | | o 
Bh076.c.D1 43,33 a | | o o | | o  Bh025.e.C 56,79 o | | a a | | o 
log-likelihood: -515,4747    Bh168.f.D1 59,83 o | | a o | | o 
     Bh024.a.D1 71,68 o | | a o | | o 
     Bh091.a.D1 80,40 o | | a o | | o 
LG18     Bh075.b.D1 106,82 o | | a o | | o 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh071.i.D1 120,39 o | | a o | | o 
Bh152.b.C 0 a | | o a | | o  Bh014.b.D1 135,47 o | | a o | | o 
Bh148.e.D2 11,30 o | | o a | | o  log-likelihood: -1392,563   
Bh085.a.D2 28,41 o | | o a | | o      
Bh117.d.C 50,59 a | | o a | | o  LG26    
log-likelihood: -565,4784    Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
     Bh164.b.D2 0 o | | o a | | o 
     Bh012.a.D2 17,55 o | | o a | | o 
LG19     Bh044.e.D2 34,18 o | | o a | | o 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh164.a.D2 55,42 o | | o o | | a 
Bh009.e.D2 0 o | | o a | | o  Bh198.d.D2 80,45 o | | o o | | a 
Bh178.f.D2 22,62 o | | o a | | o  log-likelihood: -694,9042   
Bh052.d.D2 41,66 o | | o a | | o      
Bh096.c.D2 65,48 o | | o a | | o  LG27    
Bh010.b.D2 80,27 o | | o a | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
log-likelihood: -722,2563    Bh071.f.D1 0 a | | o o | | o 
     Bh121.a.D1 26,51 a | | o o | | o 
     Bh075.c.D1 34,09 a | | o o | | o 
LG20     Bh102.f.D1 38,41 a | | o o | | o 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh103.e.D1 40,99 a | | o o | | o 
Bh004.a.D2 0 o | | o a | | o  Bh024.b.D1 66,11 a | | o o | | o 
Bh168.d.C 39,07 a | | o a | | o  Bh083.a.D1 78,36 a | | o o | | o 
Bh061.c.D1 53,85 a | | o o | | o  Bh112.a.D2 85,96 a | | o o | | o 
log-likelihood: -498,4176    Bh025.a.D1 90,41 a | | o o | | o 
     Bh142.e.D1 99,59 a | | o o | | o 
     log-likelihood: -958,8656   
LG21         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  LG28    
Bh061.e.D1 0 a | | o o | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh004.d.D1 10,61 a | | o o | | o  Bh024.c.C 0 a | | o a | | o 
Bh072.a.D1 22,44 a | | o o | | o  Bh103.d.D1 21,45 a | | o o | | o 
log-likelihood: -385,3571    Bh071.d.D1 43,33 a | | o o | | o 
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LG29     LG38    
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh142.a.D2 0 o | | o a | | o  Bh161.a.D2 0 o | | o a | | o 
Bh168.e.D2 8,93 o | | o a | | o  Bh052.a.D2 11,53 o | | o a | | o 
Bh083.b.D2 20,80 o | | o a | | o  Bh067.c.C 34,77 a | | o a | | o 
log-likelihood: -370,0804    Bh169.c.D2 45,56 o | | o a | | o 
     Bh178.h.D2 81,50 o | | o a | | o 
LG30     Bh197.d.D2 96,07 o | | o a | | o 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh131.b.C 109,59 o | | a a | | o 
Bh142.f.D1 0 a | | o o | | o  Bh021.c.D2 124,15 o | | o a | | o 
Bh168.b.D1 8,93 a | | o o | | o  log-likelihood: -1048,374   
Bh025.b.D1 14,84 a | | o o | | o      
log-likelihood: -332,111        
     LG39    
LG31     Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh022.a.D2 0 o | | o a | | o 
Bh151.b.C 0 a | | o a | | o  Bh037.c.D2 12,83 o | | o a | | o 
Bh082.a.D1 27,75 a | | o o | | o  log-likelihood: -286,6932   
Bh043.b.D1 41,01 a | | o o | | o      
Bh034.i.C 44,73 a | | o o | | a  LG40    
Bh149.e.D1 50,34 a | | o o | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh080.g.D1 62,49 a | | o o | | o  Bh031.a.D2 0 o | | o a | | o 
log-likelihood: -700,1478    Bh161.d.D2 20,16 o | | o a | | o 
     Bh067.b.C 37,28 a | | o a | | o 
LG32     log-likelihood: -448,254   
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2      
Bh079.a.D1 0 a | | o o | | o  LG41    
Bh095.d.D1 11,76 a | | o o | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh174.a.D1 35,65 a | | o o | | o  Bh146.f.D1 0 a | | o o | | o 
Bh037.b.D1 58,77 a | | o o | | o  Bh100.e.D1 7,80 a | | o o | | o 
log-likelihood: -581,355    Bh067.b.D1 29,13 a | | o o | | o 
     log-likelihood: -389,4042   
LG33         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  LG42    
Bh080.e.D1 0 a | | o o | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh133.g.D1 8,32 a | | o o | | o  Bh199.b.D1 0 a | | o o | | o 
log-likelihood: -272,8144    Bh103.b.D1 27,09 a | | o o | | o 
     Bh102.c.C 29,35 a | | o a | | o 
LG34     Bh155.g.D1 36,72 a | | o o | | o 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh167.f.D1 49,81 a | | o o | | o 
Bh036.h.D2 0 o | | o a | | o  Bh167.a.D1 59,99 a | | o o | | o 
Bh080.i.D2 16,46 o | | o a | | o  Bh155.b.D1 72,61 a | | o o | | o 
Bh080.h.D2 21,14 o | | o a | | o  Bh071.h.D1 78,12 a | | o o | | o 
log-likelihood: -367,1984    Bh116.b.D1 86,10 a | | o o | | o 
     log-likelihood: -956,2231   
LG35         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2      
Bh095.e.D1 0 a | | o o | | o  LG43    
Bh196.c.D2 6,14 o | | o a | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh196.a.C 9,20 a | | o a | | o  Bh169.a.D1 0 a | | o o | | o 
Bh157.b.D2 14,77 o | | o a | | o  Bh077.a.D1 17,33 a | | o o | | o 
log-likelihood: -517,9465    log-likelihood: -315,0396   
         
LG36         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  LG44    
Bh151.c.D1 0 a | | o o | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh143.c.D1 12,09 a | | o o | | o  Bh133.e.D2 0 o | | o a | | o 
Bh082.b.D1 41,27 a | | o o | | o  Bh177.a.C 30,58 a | | o o | | a 
log-likelihood: -440,5822    Bh063.a.D2 45,55 o | | o a | | o 
     Bh063.b.D2 46,30 o | | o o | | a 
LG37     log-likelihood: -494,9537   
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2      
Bh107.c.D1 0 a | | o o | | o      
Bh170.h.D1 22,31 a | | o o | | o  LG45    
Bh150.b.D1 29,90 a | | o o | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh076.d.D1 37,12 a | | o o | | o  Bh057.a.D1 0 a | | o o | | o 
Bh075.h.D1 57,87 a | | o o | | o  Bh095.c.D1 19,63 a | | o o | | o 
Bh155.f.D1 64,08 a | | o o | | o  Bh082.c.D1 42,90 a | | o o | | o 
Bh157.h.D1 78,90 a | | o o | | o  log-likelihood: -469,6325   







Tabela Suplementar 2 – continuação. 
 
LG46     LG56    
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh048.b.D2 0 o | | o a | | o  Bh176.i.D2 0 o | | o a | | o 
Bh141.h.D2 15,59 o | | o a | | o  Bh108.b.D2 16,79 o | | o a | | o 
log-likelihood: -297,3844    Bh172.c.D2 27,20 o | | o a | | o 
     Bh172.d.D2 31,69 o | | o a | | o 
LG47     Bh172.f.D2 55,32 o | | o a | | o 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  log-likelihood: -587,9679   
Bh048.d.D2 0 o | | o a | | o      
Bh047.d.D2 17,19 o | | o a | | o      
log-likelihood: -309,3028    LG57    
     Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
LG48     Bh172.h.D2 0 o | | o a | | o 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh108.c.D2 6,91 o | | o a | | o 
Bh047.e.D2 0 o | | o a | | o  log-likelihood: -258,2654   
Bh048.e.D2 18,69 o | | o a | | o      
Bh125.e.D2 28,84 o | | o a | | o      
log-likelihood: -405,3786    LG58    
     Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
LG49     Bh071.j.D2 0 o | | o a | | o 
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Bh075.g.D2 26,62 o | | o a | | o 
Bh048.f.D1 0 a | | o o | | o  Bh075.d.C 26,63 a | | o a | | o 
Bh084.a.D1 16,66 a | | o o | | o  Bh103.c.D1 31,19 a | | o o | | o 
log-likelihood: -303,1308    Bh071.b.D1 56,39 a | | o o | | o 
     Bh158.b.D1 71,71 a | | o o | | o 
     log-likelihood: -833,3753   
LG50         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2      
Bh047.f.D1 0 a | | o o | | o  LG59    
Bh048.g.D1 16,14 a | | o o | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh155.j.D1 32,99 a | | o o | | o  Bh196.b.D1 0 a | | o o | | o 
Bh084.b.D1 38,43 a | | o o | | o  Bh155.a.D1 21,58 a | | o o | | o 
log-likelihood: -483,182    Bh080.a.D1 32,15 a | | o o | | o 
     log-likelihood: -425,634   
LG51         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  LG60    
Bh052.e.D1 0 a | | o o | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh178.b.D1 18,14 a | | o o | | o  Bh155.i.D1 0 a | | o o | | o 
Bh197.b.D1 30,63 a | | o o | | o  Bh047.g.C 21,24 a | | o a | | o 
Bh104.d.D1 57,06 a | | o o | | o  log-likelihood: -335,8448   
log-likelihood: -570,236        
         
LG52     LG61    
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh052.g.D1 0 a | | o o | | o  Bh198.e.C 0 a | | o o | | o 
Bh178.c.D1 27,04 a | | o o | | o  Bh157.a.D1 14,01 a | | o o | | o 
Bh197.a.D1 38,98 a | | o o | | o  Bh128.d.D1 22,39 a | | o o | | o 
log-likelihood: -440,978    log-likelihood: -388,598   
         
LG53     LG62    
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh179.b.D2 0 o | | o a | | o  Bh038.b.D2 0 o | | o a | | o 
Bh073.a.D2 14,47 o | | o a | | o  Bh083.d.D2 16,11 o | | o a | | o 
log-likelihood: -303,0906    Bh139.a.D2 35,50 o | | o a | | o 
     log-likelihood: -446,8487   
LG54         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2      
Bh155.h.D1 0 a | | o o | | o  LG63    
Bh176.c.D1 20,20 a | | o o | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh108.e.D1 37,19 a | | o o | | o  Bh045.e.D2 0 o | | o a | | o 
Bh172.b.D1 44,86 a | | o o | | o  Bh107.i.D2 26,60 o | | o a | | o 
log-likelihood: -518,5631    log-likelihood: -341,5782   
         
LG55         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  LG64    
Bh176.g.D2 0 o | | o a | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh075.e.D2 9,16 o | | o a | | o  Bh178.a.D1 0 a | | o o | | o 
Bh172.e.C 20,39 a | | o a | | o  Bh131.d.D1 11,96 a | | o o | | o 
Bh108.f.D2 20,40 o | | o a | | o  Bh104.a.D1 28,08 a | | o o | | o 







Tabela Suplementar 2 – continuação. 
 
LG65     LG68    
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh039.a.D2 0 o | | o a | | o  Bh101.f.D1 0 a | | o o | | o 
Bh039.b.D2 20,15 o | | o o | | a  Bh100.d.D1 11,91 a | | o o | | o 
Bh113.b.D2 49,12 o | | o o | | a  Bh138.b.C 25,54 a | | o a | | o 
Bh113.a.C 49,12 a | | o a | | o  log-likelihood: -413,91   
log-likelihood: -556,9572        
         
LG66         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2  LG69    
Bh205.a.C 0 a | | o a | | o  Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2 
Bh205.b.D2 0 o | | o o | | a  Bh105.a.D1 0 a | | o o | | o 
Bh195.c.D2 56,63 o | | o a | | o  Bh113.e.D1 19,58 a | | o o | | o 
Bh195.c.D2 82,34 o | | o o | | a  log-likelihood: -327,5678   
log-likelihood: -605,3866        
         
LG67         
Marcas Posição (cM) Genitor 1 Genitor 2      
Bh075.a.D1 0 a | | o o | | o      
Bh103.a.D1 5,56 a | | o o | | o      




























Resumo dos Resultados 
 
 Os resultados obtidos e expostos a seguir de forma resumida demonstram que os 
objetivos inicialmente propostos foram alcançados. 
 
Capítulo I 
 Foram obtidos 72 novos marcadores microssatélites para a espécie Urochloa 
humidicola, através da construção de duas bibliotecas enriquecidas, uma a partir do 
genitor H031 e a outra a partir de um pool de oito genótipos apomíticos; 
 Dos 72 locos desenvolvidos, 64 mostraram-se polimórficos entre os acessos de U. 
humidicola testados, os quais podem ser empregados nos programas de melhoramento 
genético da espécie; 
 Os locos desenvolvidos foram testados e amplificaram com sucesso em quatro 
espécies do gênero Urochloa, sendo elas: U. brizantha, U. decumbens, U. ruziziensis e 
U. dictyoneura. Estes locos provavelmente também podem ser utilizados nos 
programas de melhoramento destas espécies; 
 Dentre os acessos de U. humidicola avaliados, foi observada uma ampla variabilidade 
entre estes, os quais foram classificados em seis diferentes grupos; 
 Nos resultados complementares do Capítulo I, com base na nova análise realizada, foi 
possível observar a realocação dos genitores, os quais foram classificados no grupo 
dos acessos compostos por um conjunto alélico bastante variado. Do total de locos 
desenvolvidos para U. humidicola, 39 amplificaram nas outras quatro espécies de 
Urochloa. Foi observado ainda que, dentre os acessos de U. humidicola, o H031 




 Um total de 159 locos polimórficos foi utilizado na construção do mapa de ligação de 
U. humidicola, gerando um total de 761 marcas, das quais 369 estavam dentro dos 
padrões de segregações esperados (1:1 e 3:1); 
 A saturação do mapa da espécie foi realizada com a introdução de 133 novas marcas, 
totalizando 294 marcas distribuídas em 69 grupos de ligação (LGs), com uma 





 Foram identificados seis grupos de homologia (HGs) com o agrupamento de 67 LGs, 
como esperado de acordo com a ploidia da espécie, e dois LGs permaneceram 
independentes; 
 A apomixia do tipo apospórica facultativa foi mapeada em um único grupo (LG2) 
indicando se tratar, possivelmente, de um caráter com herança monogênica; 
 Foi possível localizar o marcador Bh027.c.D2 a uma distância de 23 cM do apo-loco. 
Esta marca, aliada a outras já existentes na literatura, pode ser utilizada em programas 
































 Os novos marcadores microssatélites desenvolvidos e citados neste trabalho 
amplificaram com sucesso em U. humidicola e em algumas espécies do gênero Urochloa, 
sendo uma importante ferramenta no auxílio aos programas de melhoramento não só da 
espécie, mas também nas demais pertencentes ao gênero, pois apresentam boa taxa de 
transferibilidade entre quatro espécies de Urochloa, com 39 locos apresentando amplificação 
em todas estas espécies.  
 A saturação do mapa genético com marcas geradas a partir dos novos locos citados 
neste estudo possibilitou a obtenção de um mapa mais robusto e com uma maior cobertura do 
genoma da espécie. Além disso, com a introdução das marcas foi possível estabelecer uma 
melhor associação entre os grupos de ligação encontrados, permitindo a obtenção de seis 
grupos de homologia de acordo com o esperado para a ploidia da espécie.  
Com relação à apomixia do tipo apospórica, esta foi mapeada em um único grupo de 
ligação, nos levando a crer que este caráter pode ser realmente de controle monogênico. Além 
disso, foi possível encontrar uma marca a uma distância de 23 cM do apo-loco, a qual, aliada 
a outras marcas citadas na literatura, poderia ser de grande contribuição no processo de 
seleção assistida de plantas apomíticas e sexuais.  
Também concluímos que o mapa da espécie necessita de uma maior saturação, o que 
possibilitaria encontrar um número de grupos de ligação correspondente com o número de 
cromossomos da espécie. Além deste fato, com uma maior densidade de marcadores, este 
mapa permitiria encontrar marcas mais proximamente ligadas ao apo-loco e de outras 
características de importância econômica a serem ainda mapeadas. 
 Os resultados alcançados mostram que os objetivos propostos inicialmente foram 
atingidos, pois o mapa obtido no presente estudo mostrou-se mais saturado que o anterior, 
embora ainda não tenha sido completamente saturado. Além disso, o apo-loco foi mapeado, 













 Nosso grupo de pesquisa tem concentrado esforços no desenvolvimento do 
transcriptoma de U. humidicola, a partir do qual se espera identificar marcadores SNPs e SSR 
em larga escala e utilizá-los no mapeamento. Novas técnicas de genotipagem como GBS 
(Genotyping by Sequencing) poderão ser utilizadas, aumentando a eficiência de rendimento 
no processo de genotipagem. Além disso, o desenvolvimento de novos métodos estatísticos 
para viabilizar a inclusão de marcas com segregações maiores no mapa de espécies 
hexaploides como U. humidicola. Espera-se, ainda, mapear marcas mais próximas da 
apomixia, bem como o mapeamento de novas características de importância econômica, como 
hábito de crescimento, intensidade de perfilhamento, largura da folha e produtividade, para as 
quais os genitores desta população de mapeamento são contrastantes.  
 A realização de análises citogenéticas como FISH (Fluorescence in Situ 
Hybridization) permitiria esclarecer se as evidências abordadas no presente estudo, a respeito 
da recente hibridação interespecífica do genitor H031, seriam realmente verídicas. A 
utilização deste tipo de análise ainda possibilitaria um melhor entendimento do genoma e 
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The African species Urochloa humidicola (Rendle) Morrone & Zuloaga (syn. Brachiaria 
humidicola (Rendle) Schweick) is an important perennial forage grass found throughout the 
tropics. This species is polyploid, ranging from tetra to nonaploid, and apomictic, which 
makes genetic studies challenging; therefore, the number of currently available genetic 
resources is limited. The genomic architecture and evolution of U. humidicola and molecular 
markers linked to apomixis were investigated in a full-sib F1 population obtained by crossing 
the sexual accession BRA005811 (H31) and the apomictic cultivar U. humidicola cv. BRS 
Tupi, both 2n = 6x = 36. 
 
Results 
A simple sequence repeat (SSR)-based linkage map was constructed for the hexaploid 
Urochloa humidicola from 102 polymorphic and specific SSR markers based on simplex 
(segregated as 1:1) and double-simplex (segregated as 3:1) markers. The map consisted of 49 
linkage groups (LGs) and had a total length of 1702.82 cM, with 89 microsatellite loci and an 
average map density of 10.6 cM. Eight homology groups (HGs) were formed, comprising 22 
LGs, and the other LGs remained ungrouped. The locus that controls apospory (apo-locus) 
was mapped in LG02, 19.4 cM from the locus Bh027.c.D2. Cytological analyses of bi- to 
hexavalents at diakinesis revealed two nucleoli in some meiocytes, smaller chromosomes with 
preferential allocation within the first metaphase plate and asynchronous chromosome 
migration to the poles during anaphase.  
 
Conclusion 
The linkage map and the meiocyte analyses confirm previous reports of hybridization and 
suggest an allopolyploid origin of the hexaploid U. humidicola. This is the first linkage map 
of an Urochloa species, and it will be useful for future quantitative trait locus (QTL) analysis 
after saturation of the map, as well as for genome assembly and evolutionary studies in 
Urochloa spp. Moreover, the results of the apomixis mapping are consistent with previous 
reports and confirm the need for additional studies to search for a co-segregated marker. 
 
Keywords: microsatellite markers – genome evolution - apomixis – apospory – polyploidy – 






The African species Urochloa humidicola (Rendle) Morrone & Zuloaga (syn. 
Brachiaria humidicola (Rendle) Schweick), also known as koronivia grass, is an important 
perennial grass of African origin that is used throughout the tropics as a pasture grass, 
including in Central and South America, Southeast Asia and Oceania [1]. This species 
reproduces through facultative aposporous apomixis [2], but a sexual genotype has been 
identified [3]. Genetic and molecular studies of the genus have demonstrated that apospory is 
controlled by a single dominant locus [4, 5, 6]. The basic chromosome number has been 
reported as x = 6 [7, 8, 9, 10], and the number of chromosomes ranges from 36 to 54 [11]. 
The species has a DNA content of approximately 1953 Mbp/1C or 651 Mbp/1Cx [12], and it 
contains the largest chromosomes among the five Urochloa species [13]. Cytogenetic and 
molecular studies of different Urochloa species suggest that these species underwent 
hybridization [10, 14], allopolyploidy [15, 16, 17] and the formation of non-reduced gametes 
[18]. However, the origin of the polyploidy for the genus remains unknown. 
The mapping process is more complex in polyploids than in diploids because of 
the larger number of possible genotypes, the difficulties associated with the identification of 
these genotypes, and the limited knowledge regarding the type of polyploidy in many species 
[19]. A method based on the segregation analysis of single-dose markers (SDMs) has been 
developed [20]; in this method, an SDM is present in only one of the parents of the cross, with 
a 1:1 segregation ratio, regardless of the level and type of ploidy. SDMs in both parents 
segregate in a 3:1 ratio and can also be used for genetic mapping, thereby providing important 
information for the integration of maps of the parents that are obtained when only 1:1 loci are 
used. Thus, mapping in polyploids is conducted in two steps: (1) ordination of the loci in 
individual linkage groups (LGs) and subsequent integration of the maps, and (2) designation 
of these LGs into homology groups (HGs) [19]. Putative HGs can be identified using markers 
that recognize various SDMs within the same loci [21], through multiple-dose markers 
(MDMs) [19], through the identification of (at least) two probes common to two linkage 
groups [22], or through the detection of linkage in the repulsion phase between markers 
located in homologous chromosomes [23]. Genetic maps of polyploid species based on SDM 
have been developed for various grass species, such as Poa pratensis [24], Pennisetum ciliare 
[25], Festuca arundinacea [26], Panicum maximum [27], Cynodon sp. [28], Paspalum 





In addition to polyploidy, apomixis also interferes with mapping because it does 
not allow the production of inbred lines. Thus, mapping should be conducted in a full-sib 
family that originates from heterozygous parents, for which many loci segregate and the 
linkage phase of the loci is usually unknown [33]. 
Genetic mapping of apospory has been performed for the tropical forage grasses 
Panicum maximum [27] and Paspalum notatum [29]; in both cases, apospory has been 
mapped to a single linkage group. Both the grasses Pennisetum squamulatum and Cenchrus 
ciliaris have been studied in detail, and an Apospory-Specific Genomic Region (ASGR), 
which is conserved and does not exhibit recombination, has been described [34, 35, 36, 37, 
38, 39, 40]. However, there have been no extensive studies of the Urochloa genus. Two 
studies described bulk segregant analyses in interspecific hybrids between U. brizantha x U. 
ruziziensis and mapped the apo-locus region with RFLP, RAPD and AFLP markers [5, 6]. For 
U. humidicola, a separate group described an RAPD marker located at a distance of 4.6 cM 
from the apo-locus using a bulk segregant analysis of 100 intraspecific hybrids [41]. 
Previous studies have used molecular markers as tools for the genetic breeding of 
U. humidicola. The genetic diversity of the koronivia grass germplasm bank has been 
described using RAPD [42] and microsatellite markers [43]. However, no linkage map has 
been developed for the species. 
The objective of this study was to obtain a better understanding of the polyploidy 
and transmission genetics of koronivia grass, to provide useful DNA markers for forage 
breeding programs through the construction of a framework U. humidicola linkage map and 
to map the apo-locus. To achieve these goals, microsatellite markers were used and the map 
was built through a multipoint approach, and chromosome association analyses of the hybrids 
meiocytes were performed. The plant material studied was a full-sib progeny of 279 F1 
hybrids derived from an intraspecific cross between the non-inbred e heterozygous parents 
BRA005811 (hereafter referred to as H31), a sexual accession, and the apomictic cultivar U. 




The chromosome associations ranged from only bivalents to mixtures of bi- and 
tetravalents, bi- and hexavalents and bi-, tetra- and hexavalents. There was a predominance of 





recorded at a low frequency (Table 1). Figures 1a and b show a meiocyte in pachytene with a 
tetravalent association, and Figures 1c and d show a meiocyte in diakinesis with tetra- and 
hexavalent associations, respectively.  
The mean percentage of meiotic abnormalities at diakinesis among the 45 
evaluated hybrids ranged from 20.72 to 81.40% (Table 2), based on a previous study [44]. 
The presence of two nucleoli was observed in some meiocytes of the U. humidicola hybrids 
(Figure 2). The cytological analyses of meiocytes at pachytene in the hybrids revealed 
chromosomes with different sizes and heterochromatic regions and a preferential allocation of 
the small chromosomes within the metaphase plate (Figure 3).  
 
Microsatellite markers 
Sixty-six new primer pairs were designed and amplified successfully in U. 
humidicola (BhUNICAMP140-BhUNICAMP205), and 54 were polymorphic among the 
parents of the cross and six hybrids. Between one and 10 bands were observed per locus, with 
a mean of 4.06 bands per locus (Additional File 1). The polymorphism information content 
(PIC) values and discrimination power (DP) of each locus were not determined because of the 
small number of genotypes evaluated. 
Among all of the microsatellite loci developed for the species, 124 were selected 
for mapping (Additional Files 1 and 2), which resulted in 22 monomorphic loci and 102 
polymorphic loci. In total, 479 bands were amplified (Table 3), with a mean of 4.7 bands per 
locus.  
We made several observations regarding the amplification profiles of the loci. 
Two sets of bands were observed in 50.6% of the loci; one set contained more bands than the 
other. The sexual parent (H31) did not amplify in eight loci (Additional File 3). 
  
Linkage analysis 
Almost half of the genotyped bands presented the expected segregation ratios for 
single-dose markers and were mapped. From the total amplified bands (479), 194 (40.5%) 
were polymorphic between the parents of the cross and presented a 1:1 segregation pattern, 
which was expected for the single-dose bands in the mapping population (type D bands), 
whereas 33 bands (6.9%) were monomorphic between the parents of the cross (type C bands) 
and presented 3:1 segregation in the mapping population (Table 3). The bands that did not 





These bands were considered to exhibit segregation distortion and/or a higher allele dosage 
and thus could not be used for linkage map construction. Methods for mapping loci in 
polyploids with higher allele dosages are rare in the literature [45, 46] and are reported mostly 
for autotetraploid species [47, 48] or based on principles that hinder automation of the 
analysis [49].  
The bands were classified into three types (D1, D2 and C) according to the 
genotype of the parents of the cross and the type of segregation expected in the mapping 
population [50]. Bands with the configuration “oo x ao” (type D2), corresponding to single-
dose bands from the male parent, were the most frequent (58.7%), followed by bands that 
segregated as expected with the configuration “ao x oo” (type D1) (41.2%), corresponding to 
single-dose bands from the female parent. The configuration “ao x ao” (both parents are 
heterozygous for the marker, type C) accounted for only 6.9% of the total linked bands 
(Additional File 1). It is important to note that the type C bands allow the integration of the 
parents’ maps, thereby enabling advances relative to the pseudo-testcross approach [31, 51]. 
The linkage map was obtained using the OneMap software package [52] and 
developed based on a multipoint approach [50]. Of the bands that segregated as expected 
(227), 161 were mapped to 49 LGs with logarithm of the odds (LOD) = 5. One of these bands 
corresponded to the apo-locus, whereas the other 66 bands remained unlinked (Figure 4). The 
LGs presented 3.3 bands per group on average and sizes ranging from 1.08 cM to 153.35 cM, 
with an average size of 34.7 cM per LG. The map covered 1702.8 cM, with a mean distance 
between bands (density) of 10.6 cM. Several of the bands formed clusters in the LGs, and 
others were distributed sparsely, with gaps of up to 39.1 cM (LG13). The type C bands were 
mapped in 19 different LGs. Three LGs presented the type C, type D1 and type D2 bands 
together; 13 LGs presented type C and type D2 bands together; and three LGs presented type 
C and D1 bands together. 
  
Homology groups 
Eight HGs were formed based on a method previously proposed [22], in which 
LGs were assembled into HGs when at least two bands derived from the same locus were 
shared, with locus being defined as the primer pair that flanks the microsatellite. These HGs 








The mode of reproduction of 270 hybrids from the mapping population was 
determined following previous studies [41, 53, 54], and apospory presented 1:1 segregation 
with the chi-square test (X² = 3.793, p ≥ 0.05), according to the expected model for 
monogenic inheritance. The individual identifications of the mode of reproduction are listed 
in Additional File 4. 
The apo-locus was linked to LG02, 19.4 cM from the mark Bh027.c.D2, 45.1 cM 
from the mark Bh026.e.D2 and 56.0 cM from the mark Bh146.a.D2. This linkage group 
presented only type D2 bands and contained alleles exclusively from the apomictic parent. 
 
Discussion 
The map reported here is the first to be developed for U. humidicola and consists 
of a band corresponding to the apo-locus and 160 SDMs derived from newly and previously 
published microsatellite markers. The new microsatellite markers represent a significant set of 
tools that will benefit breeding programs for this species and help to address questions 
regarding its genome and genetics. 
Linkage analysis using SDM has been successfully adopted in outcrossing 
polyploid mapping, where endogamic lines cannot be easily obtained [32, 33, 55]. According 
to a previous study [20], a 75-hybrid progeny is sufficient for detecting single-dose loci that 
segregate in the population with a 98% confidence level. The present map was constructed 
based on SDMs detected in a 279-hybrid progeny. 
The map was generated based on a methodology developed previously [49] and 
expanded for multipoint analysis. It presented 49 linkage groups (LGs) with 161 bands (apo-
locus included), with a total length of 1702.82 cM and an average map density of 10.6 cM. 
Thirty-six LGs were expected; however, the identification of 49 LGs may be due to the small 
sample size and/or to the exclusive usage of SDM for mapping, thereby resulting in LGs that 
did not link because there were not sufficient bands to establish linkage relations between two 
LGs. Many LGs presented only two bands, and 66 bands (29.1%) did not link to any LG. 
The exclusive usage of single-dose markers contributes to obtaining an incipient 
genetic map, and such markers are the most useful type of marker for polyploid mapping. 
Although technologies such as restriction site-associated DNA sequencing (RADSeq) and 
genotyping-by-sequencing (GBS) for large-scale identification of SNPs are available and 





determination, it is important that statistical methods be developed to map these data, 
considering the doses and different ploidies. Some statistical approaches for autotetraploids 
have been developed but cannot be applied in a straightforward manner to other ploidies [56]. 
Moreover, SNPs have been reported to achieve similar accuracy [62] and similar genome-
wide heterozygosity compared with SSR markers. However, the more loci considered, the less 
variable the estimates of genome-wide heterozygosity and the better the precision and 
accuracy; achieving a greater number of loci is more realistically accomplished with SNPs 
than with SSR markers [63] because of the high-throughput that is easily attained with SNPs. 
However, the majority of the SNPs in polyploids do not segregate as SDMs, as reported 
previously [56] for the complex polyploid sugarcane genome, in which only 30% of the SNPs 
evaluated were SDMs. Moreover, most of the SNPs identified in polyploids are duplicated in 
the genome and in tandem. Allelic dosage and genic copies are two important features of 
polyploid mapping that are confounded with one another, as also noted previously [64]. It is 
fundamentally necessary that the genic copies and allelic dosage within a locus can be 
differentiated, and this need for differentiation is one of the most limiting factors in genetic 
mapping in plants, particularly in polyploid plants. Along with appropriate statistical 
approaches for polyploid mapping, the differentiation is the only method to obtain more 
representative and adequate genetic maps for polyploids. 
Although type C bands are less informative, they allow for the establishment of 
indirect linkage between the bands from each parent (type D1 and D2 bands), thereby leading 
to the construction of an integrated genetic map [65]. Linkages between type D1 bands (from 
parent H31) and type D2 bands (from parent cv. BRS Tupi) through type C bands were 
observed in nineteen LGs: LG4, LG6, LG10, LG11, LG13, LG15, LG16, LG17, LG22, 
LG24, LG26, LG29, LG38, LG41, LG43, LG44, LG45, LG47, and LG49. From these, LGs 
13, 17 and 22 presented type C, type D1 and type D2 linked bands, representing a significant 
number of integrated LGs, whereas for sugarcane, a polyploid grass, only one integrated LG 
was identified [30]. Among the other LGs, 16 presented only type D1 bands, and 14 presented 
only type D2 bands. 
Karyotype studies in U. humidicola revealed chromosomes between 1.85 and 3.78 
μm long in a hexaploid accession [13]. Compared with the chromosomes of wheat (between 
8.4 and 13.8 μm long) [66] and Bromus riparius (between 5.5 and 6.8 μm long) [67], both of 
which are grasses, U. humidicola has small chromosomes. For other species, a strong 





has been observed [68, 69]. Therefore, the results obtained from the linkage map, with LGs 
with an average size of 34.7 cM, are consistent with cytogenetic studies. 
The identification of eight HGs is similar to the expected six HGs because the 
parents present 2n = 6x = 36 chromosomes; this result is reasonable for the first genetic map 
for the species. Previous studies of polyploid grasses that used the same methodology [70, 71] 
reached the expected number of HGs, but they used a greater number of markers. 
The power to detect linkage between markers in repulsion phase in polyploids 
depends on the size of the mapping population, on the ploidy level and on the behavior of the 
chromosomes in meiosis pairing [24]. When chromosomes pair randomly, as is the case for 
autopolyploids, the power to detect the linkage between markers in repulsion is small [20]. 
Therefore, it can be assumed that some U. humidicola chromosomes pair randomly because 
few linkages in repulsion were detected (Additional File 5); thus, the majority of the linkages 
were in coupling phase. A significant number of bands linked in repulsion were not detected 
in most of the LGs, but this lack of detection may have been due to the small sizes of the LGs. 
The origins of the polyploidy presented in this species remain unknown; however, 
evidence for allopolyploidy in other Urochloa species has been presented previously [14, 16, 
72]. Moreover, little is known about either the genome structure or inheritance in U. 
humidicola, leading to mapping difficulties. Distinguishing among polyploidy types can be 
difficult; thus, cytogenetic, morphologic and genetic studies, in addition to information 
regarding fertility, may be necessary to determine whether the species is autopolyploid, 
segmental allopolyploid, true allopolyploid or autoallopolyploid [69, 72]. Moreover, 
allopolyploidy and autopolyploidy are extremes on a continuum between bi- and multivalent 
chromosomal associations and di- and polysomic loci segregation, and several species, mainly 
those with recent hybridization events, present a combination of these associations and 
segregations. 
The observed types of chromosome associations at diakinesis, the presence of two 
nucleoli in some meiocytes, the different genome sizes and their preferential allocation in the 
first metaphase plate and asynchronous chromosomal migration to the poles during 
anaphases, along with the occurrence of di- and polysomic loci, are evidence of 
allopolyploidy [73, 74]. A similar approach using cytological and segregation behavior 
suggests an allopolyploid origin for Salix species [75]. Our data suggest that the genotypes 
H31 and cv. BRS Tupi of U. humidicola are recent natural allopolyploids and that these 





(genome A) and a tetraploid apomictic male 2n = 4x = 24 (genome B) that, after meiosis, 
gave rise to a triploid 2n = 3x = 18 (ABB). The triploid could have also originated from the 
cross of two diploid parents (2n = 2x = 12), one contributing a reduced gamete (n = 6, genome 
A) and the other an unreduced gamete (n = 12, genome B), which has already been described 
for three Urochloa species, including U. humidicola [18] (Figure 5). After natural 
chromosome duplication, an allohexaploid 2n = 6x = 36 (AABBBB) was formed. The basic 
chromosome number x = 6 was reported for U. humidicola [8, 9, 10] and also for U. 
dictyoneura [76], a species closely related to U. humidicola. 
Asexuality should lead to phenomena such as genetic and chromosomal mutation 
accumulation [77] and partial or full linkage disequilibrium, which together influence 
chromosomal pairing and marker segregation. Apomictic plants are known to not recombine 
and, consequently, accumulate mutations in their genomes during evolution [77]. However, 
apomixis in Urochloa humidicola is facultative, which leads to a percentage of sexuality that 
can avoid mutation accumulation through the action of natural selection, as observed for the 
hexaploid Ranunculus auricomus [77]. 
The predominance of meiocytes with bivalents and tetravalents indicates that the 
B genome allowed the formation of tetravalents. However, the occurrence of hexavalents, 
although in low frequency, reveals that the A genome exhibits a certain homeology with the B 
genome, ensuring some chromosome association between them, which was also observed in 
the genetic map. 
The results of studies of several polyploid accessions of different species in the 
genus Urochloa indicate that only one nucleolus is found in meiocytes with evidence of 
paleopolyploidy [72, 76, 78, 79, 80]. However, in accessions with evidence of recent natural 
hybridization, which is also observed in other U. humidicola accessions [8, 9, 10], two 
nucleoli can be found in some meiocytes. Although there is considerable evidence for 
nucleolus dominance in hybrids [81, 82, 83], the presence of two nucleoli in some meiocytes 
of the U. humidicola hybrids analyzed (Figure 2), in addition to other cytological findings, 
reinforces the assumptions that the parental accessions H31 and cv. BRS Tupi are natural 
allopolyploids and that the genomes have not yet coordinated to organize a single nucleolus. 
In the majority of meiocytes with two nucleoli, one nucleolus is smaller than the other.  
The cytological analyses of meiocytes at pachytene in the hybrids suggest that 
genomes A and B are of different sizes. Genome A appears to have small chromosomes with 





bivalents in diakinesis (Figure 3b). This small genome was also detected in metaphase I when 
it exhibited a preferential allocation in the metaphase plate. Differences in the genome sizes in 
B. humidicola were detected via flow cytometry [11]. The six small bivalents exhibited a 
tendency to occupy a lateral position in the metaphase plate (Figure 3c) and occasionally 
remained isolated (Figure 3d). The separation of genomes in the metaphase plate was also 
observed in an interspecific hybrid between U. ruziziensis and U. brizantha [84]. 
In the hybrids, typical allopolyploid behavior was observed. In anaphase I, when 
genome B was migrating to the poles, with 12 segregated chromosomes at each pole, six 
small bivalents from genome A remained at the metaphase plate (Figure 6a). When genome B 
reached the poles, genome A was in anaphase I (Figure 1b), although genome A reached the 
poles in time to be included in the nuclei with genome B. Only a few chromosomes remained 
outside the nuclei, forming micronuclei. In the second division, the meiotic behavior was the 
same, with genome A lagging relative to genome B. In the second division, the genomes were 
more asynchronous among the phases than in the first division. Figures 6c and 6d show the 
six chromosomes of genome A scattered within the cytoplasm, whereas the 12 chromosomes 
of genome B are in metaphase II. Genome A remained a laggard in anaphase II (Figure 6e). 
However, the majority of the chromosomes of genome A were included in the nuclei, and 
only a few small micronuclei were observed in the tetrads (Figure 6f). The mean percentage 
of meiotic abnormalities among the hybrids ranged from 20.72 to 81.40%. 
Asynchrony during microsporogenesis, similar to that observed in the present 
hybrids, has been reported in polyploid accessions of U. brizantha [84] and in accessions of 
U. humidicola with an odd level of ploidy [8, 9, 10], thereby suggesting recent natural 
hybridization events. Asynchrony in the U. humidicola hybrids also suggests that the genitors 
are allopolyploids and their parental species do not have the same meiotic rhythm.  
By observing the SSR amplification pattern, we found that more than half (50.6%) 
of the loci amplified two sets of bands, thus corroborating the presence of two different 
genomes suggested by the meiotic analyses in this study and in a study of the genetic diversity 
of the species’ germplasm [43]. More bands in a set of bands observed for certain SSR loci 
(Figure 5) suggest that there are more copies of the alleles in genome B, which would suggest 
higher dosages in this genome for the observed loci. Moreover, loci with disomic inheritance 
from autopolyploids, which are characteristic of allopolyploidy, in addition to loci with 
polysomic inheritance, were observed, thus suggesting a recent allopolyploid origin. This 





chromosome set would be formed by homologous and homeologous chromosomes. In 
addition, the exclusive use of SDMs would be a limiting factor in the detection of HGs. 
The results of the identification of the mode of reproduction of the hybrids 
corroborate the hypothesis that a single dominant gene controls the aposporic apomixis [2]. 
Apospory was mapped to LG02, as described for Paspalum notatum [29] and for Brachiaria 
sp. [6], which corroborates studies of this characteristic in other grasses that reveal a single 
ASGR that does not undergo recombination [35, 36]. More markers are required to saturate 
the region linked to apospory, and we suggest the use of functional markers linked to genes 
related to this trait, such as SCAR, TRAP and EST-SSR markers. 
This study describes the development of a linkage map that provides important 
information about the genome of the species, and it can be used in further studies of Urochloa 
spp. Moreover, it represents the first step towards a high-coverage map and a QTL map, 
which are significant for breeding programs focusing on apomictic species. With 1702.82 cM 
of the genome covered, the hybrids used in this study are well suited for linkage analyses. The 
addition of more markers to the map, such as the newly developed SSR presented in a 
previous study [85] and markers with higher dosages, would increase the resolution, and map 
coverage studies are currently being conducted by our research group. Complementary 
cytogenetic studies, such as in situ hybridization, would shed light on the evolution of the 
genome of this species. The heterozygous parents are also segregant for their growth habit, 




This study suggests an allopolyploid origin for Urochloa humidicola based on 
meiotic analyses and the construction of the first genetic map for this species. Moreover, it 
describes a new set of SSR markers for Urochloa humidicola and maps the apo-locus to a 
single linkage group. The inclusion of multiple-dose markers and map saturation are further 
steps to map apomixis and other characteristics of interest. 
 
Methods 
Plant material and mapping population 
As part of the Urochloa breeding program of the Brazilian Agricultural Research 





made between the sexual accession BRA005811 (hereafter referred to as H31) and the 
apomictic cultivar U. humidicola cv. BRS Tupi (pollen donor); both parents are hexaploid (2n 
= 6x = 36). A full-sib progeny of 364 F1 individuals was obtained, from which 279 hybrids 
were identified using RAPD markers [42, 86]. These hybrids were used for the cytogenetic 
analysis and construction of the genetic linkage map. These progeny have been maintained in 
the field at EBC since 2005. Leaf samples from each hybrid and their parents were collected, 
frozen and dried prior to extracting the genomic DNA as described previously [3]. 
 
Meiotic analysis 
Inflorescences were collected from both parents and 45 hybrids for meiotic 
studies according to a method described previously [44]. The inflorescences were fixed in a 
mixture of ethanol-chloroform-propionic acid (6:3:2, v/v/v) for 24 h and then stored under 
refrigeration in 70% ethanol. Microsporocytes were obtained by squashing the anthers in a 
drop of 1% propionic carmine. Photomicrographs were obtained with a Wild Leitz 
microscope using Kodak Imagelink—HQ, ISO 25 black-and-white film.  
Chromosome associations were examined in 20 meiocytes at diakinesis under 
light microscopy. The types of chromosome associations were expressed as percentages.  
 
Identification of the mode of reproduction 
The mode of reproduction of each individual was previously determined [41, 53, 
54] through examination of embryo sacs using interference contrast microscopy on 
methylsalicilate-cleared ovaries according to a method described previously [87]. A total of 
270 hybrids from the mapping population were analyzed through the dissection of 60 
ovules/hybrid and visualization of at least 50 cleared ovules/hybrid. A chi-square test was 
performed with these progeny to verify whether the genetic segregation for apomictic to 
sexual plants fit the expected model for monogenic inheritance. 
 
Microsatellite marker development 
New microsatellite markers were developed for U. humidicola from a previously 
constructed microsatellite-enriched library [3] according to methods described previously 
[88]. Polymerase chain reaction (PCR) was performed as previously described [3]. The 
amplification products were resolved by electrophoresis in 3% agarose gels prior to vertical 





previously described [89]. The product sizes were determined by comparison with a 10-bp 
DNA ladder (Invitrogen, Carlsbad, CA).  
 
Analysis of microsatellite markers 
Along with the new microsatellites, markers identified [3, 88] were used in this 
study (Additional File 2). An evaluation was previously performed in the parents of the cross 
and in six hybrids to verify the polymorphism of the loci. Each allele was evaluated 
independently as a dominant marker due to the polyploid nature of the genotypes. 
Accordingly, the data were scored based on the presence (1) or absence (0) of a band for each 
of the 279 hybrids and the parents.  
 
Notation for markers 
Microsatellite markers were identified with the acronym Bh (from the species) 
and the name of the institution at which they were developed (UNICAMP), followed by 
sequential numbers from markers previously developed [3, 88].  
For the construction of the linkage map, the bands were named with the acronym 
Bhx-y-z, where “x” corresponds to the number of the locus, “y” corresponds to the amplified 
band in locus “x”, and “z” corresponds to the origin of the polymorphism of the parent, the 
last being designated according to a previously described method [50]. “D1” corresponds to 
bands that were heterozygous for H31 and homozygous for U. humidicola cv. BRS Tupi, thus 
following the “ao x oo” cross configuration; “D2” corresponds to bands that were 
homozygous for H31 and heterozygous for U. humidicola cv. BRS Tupi (“oo x ao” cross 
configuration); and “C” corresponds to bands that were heterozygous in both parents (“ao x 
ao” cross configuration). This notation was proposed previously [50]. The single-dose allele 
(simplex) is represented by “a” and is dominant to the null allele (nulliplex), which is 
represented by “o”. The notations “D1” and “D2” refer to the bands in a testcross 
configuration between the parents and segregate in a 1:1 ratio, and “C” refers to heterozygous 
loci in both parents in a 3:1 ratio, with the same genotype in both parents. The homology 
groups (HGs) are identified by Roman numerals.  
 
Marker segregation 
Each allele was evaluated independently as a dominant marker based on its 





nature of the species, only SDMs [50] were used for linkage map construction. For the 
identification of bands that presented 1:1 or 3:1 ratios, as expected for SDMs found in only 
one parent (testcross configuration) and SDMs found in both parents, respectively, a chi-
square (X2) test was used. Bands with segregation distortion were not considered. To avoid 
Type I error, the Bonferroni correction for multiple tests was used, considering 0.05 as the 
overall significance level. Bands that deviated from the expected segregation ratio after the 
Bonferroni correction were not included in the linkage analysis because they may indicate loci 
with higher doses.  
 
Linkage analysis 
Linkage analysis and map construction were performed using the OneMap 
software package [52], which was developed previously [46] and recently included a 
multipoint approach based on Markov chains [90]. The two-point analysis was performed 
using LOD scores of 5 and 20 cM [91] for the recombination fraction. For an LG with up to 
six bands, linked markers were ordered using the compare command, in which the different 
possible orders of bands were compared based on their respective likelihoods. For larger 
groups, the compare command became computationally unfeasible, and the order command 
was used. The results were verified using the ripple command when necessary.  
The LGs were designated as “LGx”, where “x” is the number of the LG, followed 
by the type of bands presented. If the LG presented only type D1 or D2 bands, it was 
classified and named as LGx_D1 or LGx_D2, respectively. If the LG also presented type C 
bands, it was classified and named as LGx_I to indicate that it was integrated because the type 
C bands are heterozygous in both parents and allow linkage between type D1 and D2 bands 
(Figure 4). 
 
Homology groups  
Putative homology groups (HGs) were determined based on a previous study [22]. 
LGs were assembled into HGs when at least two bands derived from the same locus were 
shared, with the locus being defined as the primer pair that flanks the microsatellite. 
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Figure 1 – Meiocytes in the U. humidicola hybrids exhibiting multiple-
chromosomeassociation at prophase I. a) Meiocyte in pachytene exhibiting a tetravalent (blue 
arrow). b) Meiocyte in diplotene exhibiting a tetravalent (blue arrow). c, d) Meiocytes in 














Figure 3 – Meiocyte in pachytene exhibiting small chromosomes. a) Meiocyte in pachytene 
exhibiting several small chromosomes (arrows). b) Meiocyte in diakinesis exhibiting six small 
bivalents (arrows). c) Metaphase I with the six small bivalents allocated peripherally in the 








Figure 4 – A genetic linkage map for the hexaploid U. humidicola based on single-dose 
markers. Genetic linkage map for U. humidicola generated from 279 F1 hybrids from the 
cross between the sexual accession H31 and the apomictic cultivar BRS Tupi based on 161 
single-dose markers from 89 microsatellite loci. The linkage groups (LGs) are sequentially 
numbered and assigned into eight homology groups (HGs, I to VIII). Unassigned LGs are 





integrated, D1: LG only with band D1, D2: LG only with band D2). Distances are indicated in 
centiMorgans (Kosambi) on the left side. The bands are identified according to the method 
described in the Methods section and indicated on the right side. The apo-locus is indicated in 






Figure 5 – Suggested origin of U. humidicola. Illustrative scheme of the origin of the 
hexaploid Urochloa humidicola, based on cytogenetic and molecular data. The two different 
genomes are indicated as A and B. The figures represent the amplification profiles of two 
microsatellite loci (I. BhUNICAMP010 and II. BhUNICAMP037) and the corresponding 






Figure 6 – Meiotic behavior in the U. humidicola hybrids. a) Meiocyte in anaphase I 
exhibiting 12 segregated chromosomes of genome B and six small bivalents of genome A in 
metaphase I (arrow). b) Anaphase I with the laggard chromosomes of genome A (arrows). c, 
d) Metaphase I (genome B) with six scattered chromosomes of genome A (arrows). e) Late 
anaphase II with genome A in the metaphase plate (arrow). f) Tetrad with small micronuclei 












Table 1 – Percentage of chromosome association at diakinesis in the genitors and hybrids 
scored among 20 meiocytes per genotype 
Genotype   
Chromosome association at diakinesis (% of meiocytes) 
18 II 
16 II 
+       
1 IV 
14 II 
+      
 2 IV 
12 II 
+       
3 IV 
10 II 
+      
 4 IV 
8 II  




+       
1 VI 
12 II 
+       
2 VI 
  
13 II  
+       
1 IV  
+       
1 VI 
11 II 
 +       
2 IV  
+       
1 VI 
9 II  
+       
3 IV 




H31   50.0 20.0 10.0 - - -   20.0 -   - - - 
cv. BRS Tupi   20.0 20.0 20.0 10.0 - 5.0   25.0 -   - - - 
Hb 01   - 15.0 45.0 40.0 - -   - -   - - - 
Hb 02   20.0 20.0 5.0 20.0       5.0 5.0   5.0 10.0 10.0 
Hb 03   - - - - - -   - -   - - - 
Hb 07   30.0 40.0 20.0 10.0 - -   - -   - -   
Hb 08   50.0 30.0 5.0 - - -   10.0 -   5.0 - - 
Hb 11   65.0 25.0 10.0 - - -   - -   - - - 
Hb 12   20.0 30.0 40.0 10.0 - -   - -   - - - 
Hb 16   - - - - - -   - -   - - - 
Hb 24   - 65.0 25.0 10.0 - -   - -   - - - 
Hb 29   20.0 45.0 30.0 5.0 - -   - -   - - - 
Hb 30   10.0 40.0 25.0 - - -   - 25.0   - - - 
Hb 36   - 45.0 30.0 25.0 - -   - -   - - - 
Hb 45   - 30.0 60.0 10.0 - -   - -   - - - 
Hb 54   - 20.0 35.0 20.0 - -   - -   - - - 
Hb 76   15.0 25.0 15.0 40.0 - -   5.0 -   - - - 
Hb 83   - 55.0 40.0 5.0 - -   - -   - - - 
Hb 84   - 85.0 15.0 - - -   - -   - - - 
Hb 88   - - - - - -   - -   - - - 
Hb 100   - 5.0 40.0 40.0 15.0 -   - -   - - - 
Hb 101   10.0 25.0 15.0 25.0 20.0 -   - -   - - - 
Hb 111   - - - - - -   - -   - - - 
Hb 115   - 45.0 55.0 - - -   5.0 -   - - - 
Hb 117   10.0 70.0 20.0 - - -   - -   - - - 
Hb 120   40.0 20.0 40.0 - - -   - -   - - - 
Hb 136   20.0 60.0 20.0 - - -   - -   - - - 
Hb 146   20.0 10.0 - - 20.0 -   10.0 -   40.0 - - 
Hb 151   20.0 45.0 25.0 10.0 - -   - -   - - - 
Hb 153   40.0 40.0 10.0 - - -   10.0 -   - - - 
Hb 176   15.0 50.0 35.0 - - -   - -   - - - 
Hb 179   25.0 50.0 15.0 10.0 - -   - -   - - - 
Hb 185   10.0 60.0 30.0 - - -   - -   - - - 
Hb 193   10.0 50.0 30.0 - - -   - 10   - - - 
Hb 196   5.0 60.0 20.0 10.0 - -   10.0 -   - - - 
Hb 216   15.0 50.0 15.0 20.0 - -   - -   - - - 
Hb 227   25.0 35.0 30.0 - - -   10.0 -   - - - 
Hb 242   35.0 55.0 10.0 - - -   - -   - - - 





Table 1 – continuation. 
Hb 267   35.0 10.0 25.0 15.0 - -   5.0 -   5.0 5.0 - 
Hb 269   20.0 50.0 30.0 - - -   - -   - - - 
Hb 270   15.0 45.0 40.0 - - -   - -   - - - 
Hb 289   5.0 55.0 35.0 - - -   5.0 -   - - - 
Hb 297   15.0 20.0 40.0 20.0 - -   - -   - - 5.0 
Hb 343   - - - - - -   - -   - - - 
Hb 347   5.0 50.0 20.0 20.0 - -   5.0 -   - - - 
































Table 2 – Percentage of meiotic abnormalities in the genitors and hybrids of Urochloa 
humidicola, based on [44] 
Genotype        Mode of reproduction  No of PMCs 
Mean of 
abnormalities (%) 
H31 Sexual 1492 32.35 
cv. BRS Tupi Apomictic 2403 9.50 
Hb 01 Apomictic 498 20.72 
Hb 02 Sexual 607 43.04 
Hb 03 Apomictic 908 73.63 
Hb 07 Apomictic 724 24.95 
Hb 08 Apomictic 458 45.41 
Hb 11 Sexual 573 63.16 
Hb 12 Apomictic 426 38.92 
Hb 16 Sexual 535 44.22 
Hb 24 Sexual 751 46.62 
Hb 29 Apomictic 424 43.39 
Hb 30 Apomictic 583 78.02 
Hb 36 Apomictic 436 48.38 
Hb 45 Sexual 451 51.15 
Hb 54 Apomictic 453 40.99 
Hb 76 Sexual 471 55.00 
Hb 83 Apomictic 423 46.94 
Hb 84 Sexual 437 33.49 
Hb 88 Apomictic 1131 61.51 
Hb 100 Apomictic 461 56.69 
Hb 101 Apomictic 474 69.05 
Hb 111 Apomictic 526 85.37 
Hb 115 Apomictic 520 48.00 
Hb 117 Sexual 597 58.37 
Hb 120 Apomictic 884 58.74 





Table 2 – continuation. 
Hb 146 Apomictic 898 68.67 
Hb 151 Sexual 493 55.26 
Hb 153 Apomictic 576 67.40 
Hb 176 Apomictic 482 60.87 
Hb 179 Apomictic 474 75.70 
Hb 185 Apomictic 900 55.50 
Hb 193 Apomictic 939 69.78 
Hb 196 Sexual 696 63.26 
Hb 216 Sexual 970 47.85 
Hb 227 Apomictic 511 62.77 
Hb 242 Apomictic 492 45.52 
Hb 244 Sexual  735 57.47 
Hb 267 Apomictic 550 73.33 
Hb 269 Apomictic 526 62.53 
Hb 270 Apomictic 559 74.43 
Hb 289 Sexual 1088 74.81 
Hb 297 Apomictic 633 81.40 
Hb 343 Sexual 370 46.85 
Hb 347 Apomictic 503 74.01 























Loci selected for mapping 124 - 
 
- 
Monomorphic loci 22 - 
 
- 
Polymorphic loci 102 479 
 
- 
Single-dose markers (1:1) - 194 
 
129 
D1.13 (ao x oo) - 80 
 
56 
D2.18 (oo x ao) - 114 
 
83 
Double-simplex markers (3:1)              C8 (ao x ao) - 33 
 
22 
Total (1:1 and 3:1) 89 227 
 
161 






































Primers Sequences (5' - 3') 
 












BhUNICAMP140 JQ436789 (CT)18 196 62 GCCGTTGGGTAGGAGAGGATTC 6 184-198 P Y 
  
   
GTGTAGCCGGCGTGTAGGTGTG 
    
BhUNICAMP141 JQ436790 (AC)9 284 62 GACAGGGACGGAAAGGAA 8 270-288 P Y 
  
   
GAATCAGTCAAGCCATCACC 
    
BhUNICAMP142 JQ436791 (TC)8...(CCT)4...(CT)14 278 62 GGAGTAGTGTCGCGCAGTAAAC 8 248-278 P Y 
  
   
CACGAAGGCGAGGAAGAACAT 
    
BhUNICAMP143 JQ436792 (AC)2AT(AC)9 237 60 CATCCATCAAATCTCCTATCTG 7 220-238 P Y 
  
   
TTCTGCTGTTTCTGCTTCTGTA 
    
BhUNICAMP144 JQ436793 (CTCG)3 171 62 CATCTGGCTGTGTCGTGTATCC 9 166-184 P Y 
  
   
GGTGCGTGTCGAAAATCAAAAC 
    
BhUNICAMP145 JQ436794 (AG)AA(AG)5 238 62 CGGGGTCGGATGCAGTAAAGTT 5 230-250 P Y 
  
   
CGCAGCGCCCTCTCAAGTTC 
    
BhUNICAMP146 JQ436795 (GT)9 285 57 ATGATGGTTAGAGATAGTTT 6 282-304 P Y 
  
   
ACCCTTTTGTGAGCATA 
    
BhUNICAMP147 JQ436795 (TG)3CA(TG)3...(GT)5 248 60 TGTTAGCAGGATGGAGGTAGAA 2 248-250 P Y 
  
   
CGTTATCGCTTTGTCATTGG 
    
BhUNICAMP148 JQ436796 (GT)6 218 60 GTCATGCACGTCTTATCTCCTG 6 216-234 P Y 
  
   
CACTCCCATTGCCCTGTTT 
    
BhUNICAMP149 JQ436797 (TAG)4(TGG)4TGTT(TG)7(CG)4 266 57 ATGCTCATGTGAAAAGAAGATA 7 246-268 P Y 
  
   
TGCACATAAATTTAGATACTGG 
    
BhUNICAMP150 JQ436798 (CA)4CCG(AC)3 238 62 GACTGCTCGGTGCTGTGC 4 224-240 P Y 
  
   
AGAATAATCCGTTGGGCTCATA 
    
BhUNICAMP151 JQ436799 (GT)10TT(GT)3 288 62 CGAGTCTGCATCTAGGAAAAAG 5 270-288 P Y 
  
   
CTAGACACTGCATTGGAACTGG 
    
BhUNICAMP152 JQ436800 (ACCA)3 256 touch65-55
b TTTGCAATTTCTGGACGGTGAC 2 254-256 P N 
  
   
CTCGGAACGCGCCTACTGG 
    
BhUNICAMP153 JQ436801 (GT)5 196 55 GTGGCGGGGGATACAAAC 3 196-268 P Y 
  
   
TGGCTTCTCCTGGACTACAAA 
    
BhUNICAMP154 JQ436802 (GT)3AT(AC)5TC(AC)3TC(AC)4ATTC(AC)6 288 50 TTCTAGAGTTAAGGATGGTTC 4 266-300 P N 
  
   
TTTTTAGATTAGATTTGTTTTG 
    
BhUNICAMP155 JQ436803 (TC)13TATCTA(TC)8 250 62 TTCCCCATCGACGACTACTTCC 10 194-310 P Y 
  
   
GCCAACAGAGCAGCCAAACAT 
    
          
          
          
















Primers Sequences (5' - 3') 
 












BhUNICAMP156 JQ436804 (TTTTA)4 262 60 TGGTGAATCGAATAAAGAACTC 2 258-270 P N 
  
   
CCATGCTACAAAATAAAACTCC 
    
BhUNICAMP157 JQ436805 (GT)4GC(GT)3 262 60 TTTTCCCCATTTCTTTCTCCTG 8 168-298 P Y 
  
   
TTTTTATGCCTCAACCCTTCAA 
    
BhUNICAMP158 JQ436806 (AC)4AG(AC)4 171 touch55-45
b TTACGCATGAAGCACAG 5 126-190 P Y 
  
   
AAGAAAGTTTTGATAAGGAT 
    
BhUNICAMP159 JQ436807 (AC)9 163 57 CTGACATGCATGGTAGAGGA 2 154-164 P N 
  
   
AAGATGGAAATTAGGGAAGG 
    
BhUNICAMP160 JQ436808 (GA)3TT(GA)3 294 60 CTTTGAGGGACCGAGACTTTTC 3 280-300 P Y 
  
   
AACACCACAACTCAACGCACAC 
    
BhUNICAMP161 JQ436809 (GA)23 241 57 AGGAAAAGGAACTCGCTGTAA 4 220-252 P Y 
          TATTGAGAGGCCGGAAGTGTT         
BhUNICAMP162 JQ436810 (AC)7 295 60 CACACCCATACGCACGAA 2 292-300 P Y 
  
   
GCAGCCATTACAGTTTACAGGT 
    
BhUNICAMP163 JQ436810 (AT)3G(GA)3 290 55 ACTGGGTCTGGCTGTATCCT 2 294-300 P Y 
  
   
CAAAGTAGCCAAGAAAAATGAA 
    
BhUNICAMP164 JQ436811 (TC)18 301 60 AGCCACCATCTCGTAGTCT 3 276-308 P Y 
  
   
GCTTCTCGCATCATTTCTG 
    
BhUNICAMP165 JQ436812 (GGCC)3 158 60 TAAACCGACCTTGGGGAAACAT 2 152-164 P N 
  
   
GAGTGACACCGGCCTGAGTAAA 
    
BhUNICAMP166 JQ436813 (GT)7 199 57 CTGGGCATAGACTGTGTTGTT 3 202-216 P N 
  
   
TCTCTGGAAGGCTATGAATGAT 
    
BhUNICAMP167 JQ436814 (TC)5...(TC)16(TG)11 246 60 AAGCTTGGGGTTTTTCCTAC 2 224-238 P Y 
  
   
TCTAATTTGCTCATGTCTTCTTG 
    
BhUNICAMP168 JQ436815 (CATG)3 200 57 GAGAGTGGGGTGCTATC 10 200-242 P Y 
  
   
TAATCTTGAAAGTAATGACAG 
    
BhUNICAMP169 JQ436816 (TTTA)3 144 60 GAGATCGTCGCACCACTAA 4 126-148 P Y 
  
   
ATGCATTGATATTCCTCTGAT 
    
BhUNICAMP170 JQ436817 (TG)5T(TG)4AGGG(TG)2 210 touch65-55
b GCGGCGCGGCAAGTCGT 9 174-259 P Y 
  
   
TTCGCGCTCGCCAACAGAAC 
    
BhUNICAMP171 JQ436818 (CTT)4 181 touch55-45
b CAGTAGAATGTAGTGGATGA 2 182-198 P Y 
  
   
CTTAATTTTTGAGAGGAA 
    
          
          
          
















Primers Sequences (5' - 3') 
 












BhUNICAMP172 JQ436819 (AG)9TGAGAC(AG)7 195 touch55-45
b AAAGAAGAATAGAAAAGAGGAT 8 176-208 P Y 
  
   
AAAAAGAAATGCCAAACA 
    
BhUNICAMP173 JQ436820 (CA)8 249 60 ATTGTCGATGTGCTGGAT 2 248-250 P N 
  
   
GCGAGTAGTGGTAGAAATAGTT 
    
BhUNICAMP174 JQ436821 (AC)7 206 60 ATAAGCACTCACTACTCTCAGG 2 202-258 P Y 
  
   
AGGTTCTAGGTTTAAGGTTGTA 
    
BhUNICAMP175 JQ436822 (AC)6 175 60 GAGTATCGTTGCCGTTAGTTC 3 176-218 P N 
  
   
AGTGACATTGGCCTTCTTCT 
    
BhUNICAMP176 JQ436823 (GCTC)3...(GT)3CA(GT)6 194 62 CGAACGGCCGTCCTATCCTA 10 164-240 P Y 
  
   
GTTCCGGCCCCTCTACTTTTG 
    
BhUNICAMP177 JQ436824 (CAC)6CGTCAT(CAC)4 199 62 AAAATAATTCGACCACCACCAA 2 208-210 P Y 
  
   
TGACGAAACTGATGATGAGGAG 
    
BhUNICAMP178 JQ436825 (TC)11 191 55 GATGCCAAATAATACGCTAACC 10 178-260 P Y 
  
   
GAAGAAAGGGGAGGATACTGAC 
    
BhUNICAMP179 JQ436826 (TG)5 286 60 TCCCTTGACTCGCATTTTTGAC 7 274-296 P Y 
  
   
ACATCGGCGCCAGTTTTCTC 
    
BhUNICAMP180 JQ436827 (GT)7 132 61,8 CATGTGTTGGTGTCTCGTG 4 152-172 P Y 
  
   
GCCTCTCAACTGCTGTGG 
    
BhUNICAMP181 JQ436828 (CT)19 279 touch65-55
b AACTTGACCCTTTTCTACACCTAA 1 270 M* N 
  
   
AAAAACACCACTGAATCCTACTG 
    
BhUNICAMP182 JQ436797 (TC)3C(TC)2 157 50 TTGAGTATCCATAAAGTGTC 1 158 M* N 
  
   
GTGAAATAATGTAAATAAAATC 
    
BhUNICAMP183 JQ436829 (TCG)4 123 60 GACGTGGTCTCCGATTGAAG 1 122 M* N 
          TTTACTGACGACGACGCTATGA         
BhUNICAMP184 JQ436830 (AC)5 242 50 GTGTACAATATAAATGGAAAAT 1 250 M* N 
  
   
TTAGAAGAGCGATAGAGAAC 
    
BhUNICAMP185 JQ436831 (GT)4AT(GT)3 136 60 GTTCGCTTCTTTACCTTACC 1 135 M* N 
  
   
GGCGTGAGTTTTAGATACCT 
    
BhUNICAMP186 JQ436832 (CA)7 184 60 CGCATACACGCAACAGCACA 1 180 M* N 
  
   
TGAGGTCGTACGTCCAGCAGAG 
    
BhUNICAMP187 JQ436833 (TG)6 257 60 CTCTCCCAGCGTCTTTC 1 255 M* N 
  
   
TATATCGGTGTAGCATTTCA 
    
          
          
          
















Primers Sequences (5' - 3') 
 












BhUNICAMP188 JQ436812 (CA)7 214 60 CCGCTACCTGTCCCCTTTTG 1 208 M* N 
  
   
ACCCGAGCACTCACCCTACTTC 
    
BhUNICAMP189 JQ436834 (CT)4TT(AC)8 239 60 GCGGGGCCTTTTATTTAT 1 248 M* N 
  
   
TCGGATGTTGTTGTATTTCTTC 
    
BhUNICAMP190 JQ436835 (TC)3CG(TC)3 269 60 GGAAAAGAAGCATGGGAAGAAA 1 268 M* N 
  
   
GGTAGGGAAGTGAAGGGAATGG 
    
BhUNICAMP191 JQ436836 (CT)3TT(CT)4 131 60 GCCCCCGACGTCATTCACA 1 134 M* N 
  
   
TGGCACCACCCTCCCCTTTAT 
    
BhUNICAMP192 KP219972 (AC)9 178 60 ATGAAAAATGGACCCAATAAAAA 5 175-188 P Y 
     
ACACTGTCGACGTCGCATCTAC 
    BhUNICAMP193 KP219973 (CT)14 132 50 TCTTCTTCCTTCACTTTCACAC 6 129-166 P Y 
     
TACGTCAGTTCGATCATTTCTT 
    BhUNICAMP194 KP219974 (TC)17 308 60 CTCCAAGCAGTGTAAAAGAAGT 1 160 M N 
     
GAGGAAATCCCAAAGTCATC 
    BhUNICAMP195 KP219975 (AC)5 240 55 TCGCTTTGTCATTGGCTTATTG 5 213-242 P Y 
     
TACCAGGAGGGAGGGAGGATTT 
    BhUNICAMP196 KP219976 (CA)6 e (CT)3CC(CT)4 206 60 TTCACCAAGCTATAAAAGGAG 6 201-220 P Y 
     
TCGAAAATTCAGTATCAAAGTC 
    BhUNICAMP197 KP219977 (TC)18 254 60 CCTCCCCTTTCTTCCCTCCATA 7 236-279 P Y 
     
CGGCCTTCGTACCATCAGACAC 
    BhUNICAMP198 KP219978 (GT)5 249 61,8 TGTTAGTGGGGCCTTAGTCATTG 5 236-277 P Y 
     
GGAGTGCGGCCATCATTTT 
    BhUNICAMP199 KP219979 (GA)19 e (AT)5 228 55 CTGTTGACCAAGAAGGAC 5 174-228 P Y 
     
AAACGTGTTAGGAAAGTATG 
    BhUNICAMP200 KP219980 (TG)11 293 55 ATGGAGCTGTATATGGTGGTGA 4 221-234 P Y 
     
TTCTCTGCTAACGCTGGACTAA 
    BhUNICAMP201 KP219981 (AC)5 182 55 CAAGAGAACTGCGTATCAT 2 255-269 P Y 
     
TTAAAGCCAAAATCAGGT 
    BhUNICAMP202 KP219982 (TC)11CC(TC)6 232 55 CTCTTGCTGCATGTATTTCTTGA 2 183-185 P N 
     
CGGGAGGGGAGCATTATTA 
    BhUNICAMP203 KP219983 (AT)5 280 56,7 TAGCTGGGATGGAAAAACAAAA 1 285 M N 
     
GTGGGGAATACAAATGACAGTG 
     
          
          
















Primers Sequences (5' - 3') 
 












BhUNICAMP204 KP219984 (TG)2T(TG)6 264 56,7 CCTATACTGGCGGTCAT 1 250 M N 
     
TGTTTTTCCCAGTTATTTG 
    BhUNICAMP205 KP219985 (CA)3CC(CA)4 290 55 GGATTAATTGCCTTCTGTGATA 2 186-202 P Y 
          CATTGATGATACTGGTGGACTC         
a: amplification temperature 
   
    b: Touchdown PCR (Don et al. 1991); 65-55/55-45 are the temperature ranges used 
    *: evaluated in two genotypes (both the parents of the mapping population) and may show polymorphism when evaluated in more genotypes 
















Additional File 2 –  Published polymorphic microsatellite markers used in this study 
SSR Locus 
Characteristics in the linkage map 
Reference 
Nº of bands Size range (bp) 
Linked to the map? 
(Y/N) 
BhUNICAMP002 4 250-262 Y 
[3] 
BhUNICAMP003 6 178-198 N 
BhUNICAMP004 6 232-251 Y 
BhUNICAMP005 3 182-208 N 
BhUNICAMP007 3 178-200 N 
BhUNICAMP008 3 250-262 Y 
BhUNICAMP009 5 213-224 Y 
BhUNICAMP010 5 178-200 Y 
BhUNICAMP011 1 194 N 
BhUNICAMP012 2 164-168 Y 
BhUNICAMP013 1 208 N 
BhUNICAMP015 6 256-320 Y 
BhUNICAMP016 8 268-298 Y 
BhUNICAMP018 6 194-204 Y 
BhUNICAMP020 3 238-249 Y 
BhUNICAMP021 3 288-318 Y 
BhUNICAMP022 2 204-222 Y 
BhUNICAMP023 4 236-292 N 
BhUNICAMP024 6 190-204 Y 
BhUNICAMP025 9 184-228 Y 
BhUNICAMP026 5 218-232 Y 
BhUNICAMP028 2 195-199 Y 
[74] 
BhUNICAMP029 2 144-168 Y 
BhUNICAMP030 1 132 N 
BhUNICAMP031 2 126-131 Y 
BhUNICAMP032 2 212-216 N 
BhUNICAMP034 9 169-191 Y 
BhUNICAMP035 3 160-263 Y 
BhUNICAMP036 8 204-282 Y 
BhUNICAMP037 9 234-288 Y 
BhUNICAMP038 3 298-310 Y 
BhUNICAMP039 6 208-236 Y 
BhUNICAMP040 1 250 N 
BhUNICAMP042 3 224-230 Y 
BhUNICAMP043 9 214-230 Y 
BhUNICAMP044 5 102-134 Y 
BhUNICAMP045 5 238-250 Y 
BhUNICAMP046 7 264-286 N 
BhUNICAMP047 8 249-325 Y 
BhUNICAMP048 10 250-340 Y 
BhUNICAMP049 5 248-287 Y 
BhUNICAMP050 2 224-236 N 
BhUNICAMP051 2 290-298 Y 
BhUNICAMP052 9 232-288 Y 





Additional File 2 –  continuation.  
BhUNICAMP053 1 270 N 
[74]  
BhUNICAMP054 3 220-238 N 
BhUNICAMP056 1 240 N 
BhUNICAMP057 6 208-306 Y 
BhUNICAMP058 2 254-280 N 
BhUNICAMP059 1 290 N 
BhUNICAMP061 5 152-170 Y 
BhUNICAMP063 2 200-206 Y 
BhUNICAMP064 2 165-180 Y 
BhUNICAMP065 1 198 N 








Additional File 3 – Amplification profiles of certain SSR loci used in the study. Allelic 
profiles of the genitors (P1 refers to H31 and P2 refers to cv. BRS Tupi) and several hybrids 
for the loci BhUNICAMP058 (A), BhUNICAMP038 (B), BhUNICAMP171 (C), 
BhUNICAMP029 (D), BhUNICAMP164 (E), BhUNICAMP003 (F), BhUNICAMP010 (G) 
and BhUNICAMP037 (H). The lack of amplification in P1 (H31) is represented in (A), (B), 
(C) and (D), with examples of loci with disomic inheritance. The amplification of two 
different sets of bands is indicated in (E), (F), (G) and (H), where one genomic region 





locus. The fragment sizes in terms of numbers of base pairs are indicated on the right sides of 
the figures. 
 
Additional File 4 – Mode of reproduction of the mapping population and its genitors. Mode of 



























































































































































































































































































































































































































































































































































Additional File 5 – Linkage phase diagram of each band in both genitors of the mapping population, at each 
LG. The configuration ao x ao indicates a type C band, ao x oo indicates a type D1 band, and oo x ao indicates 
a type D2 band. Linkages in repulsion are indicated in blue. 
 
LG1     LG7    
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh026.a.D2 0 o |  | o a |  | o  Bh171.a.D2 0 o |  | o a |  | o 
Bh015.b.D2 16.58 o |  | o a |  | o  Bh020.c.D2 13.31 o |  | o a |  | o 
log-likelihood: -314.2973    Bh192.e.D2 34.32 o |  | o a |  | o 
     log-likelihood: -438.4533   
LG2         
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  LG8    
Bh146.a.D2 0 o |  | o a |  | o  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh026.e.D2 10.85 o |  | o a |  | o  Bh140.a.D2 0 o |  | o a |  | o 
Bh027.c.D2 36.56 o |  | o a |  | o  Bh140.b.D2 1.08 o |  | o a |  | o 
log-likelihood: -431.9428    Bh140.c.D2 7.23 o |  | o a |  | o 
     log-likelihood: -273.2399   
LG3         
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  LG9    
Bh015.a.D1 0 a |  | o o |  | o  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh147.b.D1 12.72 a |  | o o |  | o  Bh140.e.D1 0 a |  | o o |  | o 
log-likelihood: -296.0028    Bh150.c.D1 15.26 a |  | o o |  | o 
     Bh145.b.D1 22.16 a |  | o o |  | o 
LG4     log-likelihood: -374.4686   
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2      
Bh015.f.D2 0 o |  | o a |  | o  LG10    
Bh035.b.C 3.34 o |  | a a |  | o  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh193.b.D2 22.54 o |  | o a |  | o  Bh008.a.C 0 a |  | o a |  | o 
log-likelihood: -381.6439    Bh200.d.D2 24.09 o |  | o o |  | a 
     log-likelihood: -306.8086   
LG5         
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  LG11    
Bh144.a.D1 0 a |  | o o |  | o  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh057.f.D1 5.11 a |  | o o |  | o  Bh148.e.D2 0 o |  | o a |  | o 
Bh150.d.D1 12.47 a |  | o o |  | o  Bh152.b.C 10.30 o |  | a a |  | o 
Bh155.d.D1 26.41 a |  | o o |  | o  log-likelihood: -315.3752   
log-likelihood: -431.0567        
     LG12    
LG6     Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bh009.e.D2 0 o |  | o a |  | o 
Bh035.c.D2 0 o |  | o a |  | o  Bh178.f.D2 22.64 o |  | o a |  | o 
Bh047.a.D2 25.95 o |  | o a |  | o  Bh052.d.D2 41.57 o |  | o a |  | o 
Bh201.b.D2 47.55 o |  | o a |  | o  log-likelihood: -461.9235   
Bh193.e.D2 60.56 o |  | o a |  | o      
Bh036.c.C 73.19 a |  | o a |  | o  LG13    
Bh037.i.D2 81.07 o |  | o a |  | o  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh035.a.C 89.29 a |  | o a |  | o  Bh004.a.D2 0 o |  | o a |  | o 
Bh044.b.C 111.57 a |  | o a |  | o  Bh168.d.C 39.07 a |  | o a |  | o 
Bh037.h.D2 134.95 o |  | o o |  | a  Bh061.c.D1 53.85 a |  | o o |  | o 
Bh037.a.D2 136.39 o |  | o o |  | a  log-likelihood: -498.4176   
Bh144.f.D2 153.35 o |  | o o |  | a      
Bh144.g.D2 153.35 o |  | o o |  | a      





Additional File 5 – continuation. 
LG14     LG20    
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh004.d.D1 0 a |  | o o |  | o  Bh142.a.D2 0 o |  | o a |  | o 
Bh061.e.D1 10.67 a |  | o o |  | o  Bh168.i.D2 8.98 o |  | o a |  | o 
log-likelihood: -286.1482    log-likelihood: -269.6396   
         
LG15     LG21    
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh010.a.D2 0 o |  | o a |  | o  Bh142.f.D1 0 a |  | o o |  | o 
Bh161.b.D2 24.61 o |  | o a |  | o  Bh168.b.D1 8.93 a |  | o o |  | o 
Bh052.i.D2 39.06 o |  | o a |  | o  Bh025.b.D1 14.84 a |  | o o |  | o 
Bh178.i.D2 63.90 o |  | o a |  | o  log-likelihood: -332.111   
Bh198.c.D2 84.42 o |  | o a |  | o      
Bh039.f.C(M442)         
log-likelihood: -726.5146    LG22    
     Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
LG16     Bh151.c.D1 0 a |  | o o |  | o 
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bh143.c.D1 12.09 a |  | o o |  | o 
Bh018.e.D2 0 o |  | o a |  | o  Bh197.a.C 31.19 a |  | o a |  | o 
Bh036.b.C 18.22 a |  | o a |  | o  Bh197.c.D2 34.05 o |  | o a |  | o 
Bh036.e.D2 18.22 o |  | o a |  | o  Bh157.b.D2 41.87 o |  | o a |  | o 
Bh036.a.C 30.25 o |  | a o |  | a  Bh143.g.D2 52.84 o |  | o a |  | o 
log-likelihood: -549.592    log-likelihood: -726.8317   
         
LG17     LG23    
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh142.b.D2 0 o |  | o a |  | o  Bh170.h.D1 0 a |  | o o |  | o 
Bh038.a.D2 15.83 o |  | o a |  | o  Bh150.b.D1 7.68 a |  | o o |  | o 
Bh168.e.D2 31.44 o |  | o a |  | o  Bh155.f.D1 27.18 a |  | o o |  | o 
Bh025.e.C 36.05 a |  | o a |  | o  Bh157.h.D1 42.04 a |  | o o |  | o 
Bh168.f.D1 39.13 a |  | o o |  | o  log-likelihood: -516.2   
Bh024.a.D1 51.12 a |  | o o |  | o      
log-likelihood: -756.9842    LG24    
     Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
LG18     Bh021.c.D2 0 o |  | o a |  | o 
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bh198.d.D2 24.66 o |  | o a |  | o 
Bh024.b.D1 0 a |  | o o |  | o  Bh178.h.D2 39.02 o |  | o a |  | o 
Bh168.a.D1 12.57 a |  | o o |  | o  Bh169.c.D2 74.50 o |  | o a |  | o 
Bh025.a.D1 17.12 a |  | o o |  | o  Bh067.c.C 85.10 a |  | o a |  | o 
Bh142.e.D1 26.29 a |  | o o |  | o  Bh052.a.D2 108.42 o |  | o a |  | o 
log-likelihood: -424.9907    Bh161.a.D2 119.96 o |  | o a |  | o 
     log-likelihood: -928.6311   
LG19         
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  LG25    
Bh016.b.D2 0 o |  | o a |  | o  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh016.a.D2 10.30 o |  | o o |  | a  Bh022.a.D2 0 o |  | o a |  | o 
Bh037.g.D2 41.65 o |  | o o |  | a  Bh037.c.D2 12.83 o |  | o a |  | o 
Bh145.a.D2 52.95 o |  | o o |  | a  log-likelihood: -286.6932   
Bh145.d.D2 79.54 o |  | o o |  | a      
log-likelihood: -674.62        
         






Additional File 5 – continuation. 
LG26     LG33    
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2 
Bh031.a.D2 0 o |  | o a |  | o  Bh155.j.D1 0 a |  | o o |  | o 
Bh161.d.D2 20.16 o |  | o a |  | o  Bh048.g.D1 16.98 a |  | o o |  | o 
Bh067.b.C 37.28 a |  | o a |  | o  Bh047.f.D1 33.11 a |  | o o |  | o 
log-likelihood: -448.254    log-likelihood: -428.3845   
         
LG27     LG34    
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2 
Bh146.f.D1 0 a |  | o o |  | o  Bh037.b.D1 0 a |  | o o |  | o 
Bh067.e.D1 23.18 a |  | o o |  | o  Bh174.a.D1 23.07 a |  | o o |  | o 
log-likelihood: -314.0574    log-likelihood: -333.6177   
         
LG28     LG35    
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2 
Bh155.b.D1 0 a |  | o o |  | o  Bh052.e.D1 0 a |  | o o |  | o 
Bh167.a.D1 12.45 a |  | o o |  | o  Bh178.b.D1 18.13 a |  | o o |  | o 
Bh167.f.D1 22.64 a |  | o o |  | o  Bh198.b.D1 30.52 a |  | o o |  | o 
Bh155.g.D1 35.74 a |  | o o |  | o  log-likelihood: -417.5042   
Bh200.b.D1 59.01 a |  | o o |  | o      
log-likelihood: -630.06    LG36    
     Marcas Position (cM) Parent 1 Parent 2 
LG29     Bh052.g.D1 0 a |  | o o |  | o 
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bh178.c.D1 27.04 a |  | o o |  | o 
Bh177.a.C 0 a |  | o a |  | o  Bh198.a.D1 38.98 a |  | o o |  | o 
Bh063.a.D2 11.81 o |  | o o |  | a  log-likelihood: -440.978   
Bh063.b.D2 12.57 o |  | o a |  | o      
log-likelihood: -320.5515    LG37    
     Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2 
LG30     Bh172.b.D1 0 a |  | o o |  | o 
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bh176.c.D1 17.02 a |  | o o |  | o 
Bh048.b.D2 0 o |  | o a |  | o  Bh155.h.D1 36.92 a |  | o o |  | o 
Bh141.h.D2 15.59 o |  | o a |  | o  log-likelihood: -442.4922   
log-likelihood: -297.3844        
     LG38    
LG31     Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2 
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bh176.g.D2 0 o |  | o a |  | o 
Bh048.d.D2 0 o |  | o a |  | o  Bh172.e.C 21.98 a |  | o a |  | o 
Bh047.d.D2 17.19 o |  | o a |  | o  log-likelihood: -307.5502   
log-likelihood: -309.3028        
     LG39    
LG32     Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2 
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bh176.i.D2 0 o |  | o a |  | o 
Bh048.e.D2 0 o |  | o a |  | o  Bh172.c.D2 13.67 o |  | o a |  | o 
Bh047.e.D2 18.49 o |  | o a |  | o  Bh172.d.D2 18.17 o |  | o a |  | o 
log-likelihood: -314.0358    Bh172.f.D2 41.80 o |  | o a |  | o 
     log-likelihood: -483.0891   
         
         
         
         
         
         
         
         
         
         





Additional File 5 – continuation. 
LG40     LG46    
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh149.d.D1 0 a |  | o o |  | o  Bh039.a.D2 0 o |  | o a |  | o 
Bh051.b.D1 26.69 a |  | o o |  | o  Bh039.b.D2 20.14 o |  | o o |  | a 
log-likelihood: -310.3862    log-likelihood: -321.2515   
         
LG41     LG47    
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh193.a.D2 0 o |  | o a |  | o  Bh206.a.C 0 a |  | o a |  | o 
Bh153.c.D2 22.04 o |  | o a |  | o  Bh196.c.D2 6.91 o |  | o a |  | o 
Bh151.b.C 45.73 a |  | o a |  | o  Bh196.b.D2 32.62 o |  | o o |  | a 
log-likelihood: -458.2035    log-likelihood: -434.5707   
         
LG42     LG48    
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
Bh155.a.D1 0 a |  | o o |  | o  Bh164.b.D2 0 o |  | o a |  | o 
Bh197.b.D1 21.71 a |  | o o |  | o  Bh012.a.D2 17.53 o |  | o a |  | a 
log-likelihood: -332.1455    Bh044.e.D2 34.15 o |  | o a |  | o 
     Bh0164.a.D2 55.36 o |  | o o |  | a 
LG43     Bh199.d.D2 80.40 o |  | o o |  | a 
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  log-likelihood: -694.9043   
Bh155.i.D1 0 a |  | o o |  | o      
Bh047.g.C 21.24 a |  | o a |  | o  LG49    
log-likelihood: -335.8448    Bands Position (cM) Parent 1 
Parent 
2 
     Bh043.b.D1 0 a |  | o o |  | o 
LG44     Bh034.i.C 4.08 a |  | o a |  | o 
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2  Bh149.e.D1 10.31 a |  | o o |  | o 
Bh162.a.C 0 a |  | o a |  | o  log-likelihood: -367.1639   
Bh202.b.D2 24.88 o |  | o a |  | o      
log-likelihood: -311.4651        
         
LG45         
Bands Position (cM) Parent 1 Parent 2      
Bh157.a.D1 0 a |  | o o |  | o      
Bh199.e.C 13.95 a |  | o a |  | o      
log-likelihood: -308.8353        
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